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Vorwort 


Die Monographie hat sich vor allem zum Ziel gesetzt, die 
Grundziige des Problems herauszuarbeiten; in der Tat kann man, 
obgleich in den letzten Jahren viel iiber die Kontraktilitat der 
Pflanzen gearbeitet wurde, nach einer genauen Analyse aller 
Arbeiten kaum noch erkennen, welches die Seiten des Problems 
sind, die in Angriff genommen werden miissen, um einer Lésung 
naher zu kommen. 

Ich fiir meinen Teil bin tiberzeugt, daB nur das Studium der 
kontraktilen Zelle selbst bei den so verschiedenartigen Bewegungen 
und morphologischen Apparaten zu einer etwas klareren und voll- 
kommeneren Lésung der Frage fiibren kann. 

Aus diesem Grunde habe ich mich, soweit als méglich, in der 
ganzen Darstellung nur auf die kontraktile Zelle konzentriert. 

Selbstverstandlich habe ich auch die Untersuchungen beriick- 
sichtigt, die tiber die Kontraktilitat an den ganzen Organen aus- 
gefiihrt worden sind. Diese Befunde, die sich in den Kapiteln IIT 
und IV zusammengestellt finden, dienen nicht nur zur Einfiithrung 
in das spezielle Studium der Gesetze, welche die Beziehungen 
zwischen Reizung und Reaktion in der einzelnen Zelle beherrschen, 
sondern sie heben auch gewisse Probleme hervor, zu deren Losung 
es notwendig ist, sich dem Studium der Zelle (oder des kontrak- 
tilen Gewebes) zu widmen und nicht dem des Organes allein. 

Tatsachlich fanden einige der in diesen Kapiteln erdrterten 
Probleme erst eine Lésung, nachdem man das Verhalten der 
kontraktilen Einheiten kannte. 

Der Leser wird sehen, dafi ich die Blattgelenke nur kurz 
behandle, besonders hinsichtlich ihres morphologischen Baues. 
Das hat seinen Grund darin, daB nach einigen, noch nicht ab- 
geschlossenen Arbeiten die Frage der Lokalisation des wirklichen 
kontraktilen Gewebes in den Blattgelenken von neuem diskutiert 


C UL 


ladies 


VI Vorwort 


werden.muB8. Die bisherigen Anschauungen, die nach den For- 
schungen von SCHWENDENER gebracht werden, kénnen daher nur 
referiert werden, miissen aber mit groBer Vorsicht aufgenommen 
werden, wenn man aus den am ganzen Organ ausgefiihrten Unter- 
suchungen Schliisse auf das Verhalten der Zelle ziehen will. 

Der Leser wird auBerdem bemerken, daf einige Fragen, wie 
die der Polaritat, Reizleitung gar nicht behandelt worden sind, 
und zwar deshalb, weil keine Beobachtungen an der isolierten 
Zelle bekannt sind, welche sich in Beziehung setzen lieBen zu den 
Resultaten, die bei der Untersuchung des Organes gewonnen 
wurden. 

SchlieBlich méchte ich denjenigen danken, die sich besonders 
fiir die Abfassung dieser Schrift eingesetzt haben: Herrn Prof. 
HeERLITzKA, in dessen Laboratorium ich meine Untersuchungen 
uber die Kontraktilitat begann, und dem dieses Buch gewidmet 
ist, Herrn Prof. CappELLETTI, der mir Gelegenheit gegeben hat, sie 
in seinem Institute fortzusetzen, Herrn Prof. WEBER, der diesen 
Forschungen ein so liebenswiirdiges Interesse entgegengebracht 
hat, und endlich Fraulein HertHa Meyer, welche mit grofer 
Sorgfalt die Ubersetzung aus dem Italienischen besorgt hat. 


Turin, Botanisches Institut, Mai 1936 
Srzv1a Conia 
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Einleitung 


Wenn man von den Andeutungen absieht, die in den Devatta 
und in den Heiligen Biichern der Inder und Agypter iiber die Pflanze 
gemacht worden sind, welche die Blatter bewegt, so diirfte die 
erste genaue Beobachtung tiber die Bewegung der Mimosa von 
THEOPHRAST herrtihren. APOLLODORUS weist auf die aioyurdunves 
hin, eine agyptische Pflanze, welche die Blatter bewegt (Mimosa 
asperata, s. GOEBEL). PLrnius zitiert die Beschreibung des 
THEOPHRAST und die Anschauung des APpoLLopDoRuS, auBerdem 
beobachtet er die Bewegung des ,,Schlafes‘‘ und des ,,Wachens“ 
bei Klee und ist wohl der erste, der sie beschreibt und mit den 
Bewegungen der Mimosa vergleicht. Nach Puinius vergehen 
viele Jahrhunderte, ohne daB die Bewegungen der Pflanzen er- 
wahnt werden. Erst um die Mitte des 16. Jahrhunderts publiziert 
SCALIGER eine Abhandlung tiber Bewegungen des Schlafes und 
Wachens bei Mimosa. 

Andere Arten dieser Pflanzengattung wurden in Amerika 
beobachtet. Nachdem sie im Jahre 1600 in Europa eingefithrt 
worden waren, beginnen von neuem die Beschreibungen und die 
Abhandlungen, die Bezugnahmen auf die alten Griechen und die 
philosophischen Deutungen der Bewegung, die mehr denn je ver- 
schroben und phantastisch waren. 

Aber aus all diesen falschen Vorstellungen und aus all der 
Unklarheit der Auffassungen, die darin enthalten waren, gehen 
neue Beobachtungen hervor, und in der zweiten Halfte des 17. Jahr- 
hunderts beginnt man, nicht nur genauer zu beobachten, sondern 
auch in der Natur nach ahnlichen Erscheinungen zu suchen, 
und so wie man sie fand, diese mit den ersten zu vergleichen. 

So vergleicht Prsonr die Bewegungen der Mimosa mit der 
Explosionsbewegung der Frucht der Spritzgurke, von Impatiens 
noli tangere und von Ozalis. Hooxe versucht die Struktur der 
beweglichen Teile der Mimosa zu beschreiben. Man kommt so 
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bis zum Jahre 1700, einer Zeit, in welcher die Beobachtungen 
immer zahlreicher werden. Es werden die Bewegungen der Staub- 
blatter von Cistus, Opuntia, Berberis und der Narben von M imulus 
beschrieben, und Lryni, der eine meisterhafte Beschreibung der 
Bewegungen der Staubblatter von Berberis gegeben hat, versucht 
einen Unterschied zu machen zwischen den nastischen Bewegungen 
und den Schlafbewegungen. Die Beschreibungen werden immer 
haufiger, die Neugier wird angestachelt; gegen Ende des 18. Jahr- 
hunderts liegt ein Brief von HumBoLprT vor, in welchem er einige 
seiner Experimente beschreibt iiber die Bewegungen der Mimosa, 
die durch elektrischen Reiz hervorgerufen wurden. Wir finden 
auch in den Schriften von Matpicut und CoMPARETTI die ersten 
Hypothesen tiber die Natur und die Mechanik der Bewegung. 
Matrieut erklart das Phinomen mit der Kontraktion der Spiral- 
gefaBe (Peristaltische Bewegungen nach Maupicut). Endlich 
gibt RormeER eine wertvolle Beobachtung an, indem er zeigen 
kann, daB die Staubblatter von Berberis sich wahrend der Be- 
wegung verkiirzen. 

Gegen Ende des 18. Jahrhunderts und am Anfang des 19. 
folgt eine Beschreibung nach der anderen von noch nicht be- 
kannten Bewegungen. Die Pflanzenkataloge, in denen man 
schnelle oder langsame Bewegungen anfiihrt, werden immer zahl- 
reicher. MORREN ist einer der aktivsten auch im Studium der 
Bewegungen, wenn er die innere Struktur der Staubblatter von 
Sparmanma und von Berberis, der Narben von Martynia, des 
Labellums einiger Orchideen oder der Blattgelenke von Ozalis 
erforscht, er wird hierin noch iibertroffen von DuTROcHET, welcher 
uns mit noch groBerer Genauigkeit erklart, wie das Blattgelenk 
von Mimosa gebaut ist. Mehr als auf alles andere, mehr als auf 
die gute Beschreibung der Bewegungen und auf ein Studium der 
Anatomie der Organe sind alle auf die Erforschung der Ursache 
eingestellt, die eine ausreichende Erklarung der Bewegung selbst 
geben kénnte. Die urspritngliche Anschauung von MALPIGHt, 
der als Sitz der Bewegungen die SpiralgefaBe annimmt, wird 
wieder aufgenommen und bekimpft. Sie fallt, um dann wieder 
von anderen Autoren (LINK, SCHWEIGER, SENEBIER) verindert 
zuriickzukehren, besonders von Fer. Scuunrz gibt als Sitz der 
Bewegung die MilchgefiiBe an, wihrend MryEN gegen diese An- 
nahme ist. Morren fiihrt die Bewegung auf gewisse Luftkanile 
zurtick, die sich mit Fliissigkeit oder mit Gallerte fiillen, Kaniile, 
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die in Wirklichkeit nicht existieren, deren Anschein nur vor- 
getéiuscht wurde durch Beobachtung an technisch schlechten 
Praparaten, da Morren den ,,Ecraseur“ benutzte. Nur wenige 
halten sich bei der Anschauung von DE CANDOLLE auf, welcher 
behauptet, daf’ das Phinomen endozellulér und auf irgendeinen 
der Zelle innewohnenden Faktor zuriickzufiihren sei. 

Spater tiberwiegen die teleologischen Auslegungen, sowohl 
im Hinblick auf Mimosa, als auch besonders, was die Reiz- 
bewegungen der Staubblatter betrifft und ihren Zusammenhang 
mit der Befruchtung durch die Insekten. Bourpacn und auch 
DE CANDOLLE, welche iibrigens wunderliche Einfalle hatten, 
haben tiber dieses Thema nicht nur sonderbare, sondern auch fiir 
unsere Mentalitaét unverstaéndliche Ideen. So sollen die Staub- 
blatter beweglicher sein, weil sie mannliche und die Narben un- 
beweglich, weil sie weibliche Organe sind: ,,pour confirmer la 
loi de Ja pudeur“‘ (DE CANDOLLE, Physiologie végétale). 

Immerhin haben es solche Anschauungen, die sehr viel 
Dunkelheit iiber einen der interessantesten Zweigé der Pflanzen- 
biologie gebreitet haben, mit sich gebracht, daB die Fahigkeit 
der Beobachtung gescharft wurde, so da einerseits die Beschrei- 
bungen der Phainomene immer vollkommener, andererseits auch 
die physiologischen und biologischen Forschungen dadurch an- 
geregt wurden. 

VrreEY beschreibt die Veranderungen des Sauregehaltes in 
den Blattgelenken von Mimosa wahrend der Kontraktion. AVEL- 
Lino findet, daB die Narben von Mimulus und von Martynia 
sich nur vor der Bestéubung bewegen, GAERTNER, daf sie sich 
schlieBen, wenn ihnen Wasser fehlt. BricKe verzeichnet mit 
genauen Methoden die Bewegungen von Mimosa, RirrEr leitet 
die ersten Studien im Sinne einer Elektrophysiologie ein. MORREN 
findet, daB eine Ubertragung von Reizen auch bei Sparmannia 
vorliegt, tatsichlich bekommt man, wenn man nur ein Staub- 
blatt reizt, auch die Bewegung von allen anderen, die zu der 
gleichen Gruppe gehoren. 

Wahrend die Botaniker jener Zeit sich nur mit dem be- 
schreibenden und morphologischen Teil dieser Probleme befassen, 
beschaftigen sich andere, in verwandten Wissenschaften speziali- 
sierte Forscher mit der Physiologie der Bewegung selbst. Unter 
den Botanikern macht CouN eine Ausnahme; er studiert im Jahre 
1861 so gut wie méglich die Kontraktions- und Erschlaffungs- 
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geschwindigkeit der Staubblitter von Centaurea und kommt zu 
dem Schlu8, daB die Formverainderungen, die man am Staub- 
blatt beobachtet, und die Verkiirzung, die daraus hervorgeht, ohne 
Wasserabgabe der Zellen geschehen. 

C. BERNARD bestatigt mit seinen Experimenten tiber die 
Narkose nicht nur wieder die Anschauungen von DE CANDOLLE 
iiber die zellular-vitale Natur des Phanomens und tiber den 
Parallelismus, der zwischen den Kontraktionen der Pflanzen- 
organe und denen der Tiere besteht, er dehnt auch auf die Pflanzen 
seine Theorie iiber die Reizbarkeit des Plasmas aus. HOFMEISTER 
beginnt (1862) die Untersuchung iiber die Mechanik der Be- 
wegung, wahrend MULLER, TIGERSTEDT und BURDON-SANDERSON 
mit neuen Techniken immer tiefer eindringen in die Probleme, 
welche die Elektrophysiologie der Pflanzen mit schneller Kontrak- 
tion betreffen. 

Zu diesem Zeitpunkt wird immer deutlicher eine Unter- 
scheidung gemacht zwischen den schnellen Bewegungen, die durch 
einen Reiz hervorgerufen werden, denen des Schlafens und denen 
unbekannter Natur. Diese letzteren werden von HArcKEL Er- 
naihrungsbewegungen genannt. Die Beobachtungen werden so 
bis ins kleinste genau verfeinert, da OLIveR z, B. Haare findet, 
die sich mit einem Schlage zusammenziehen wie diejenigen der 
Staubblatter von Berberis und die der Blattgelenke von Mimosa. 

In der Zwischenzeit sind auch die fleischfressenden Pflanzen 
studiert worden, und die Bewegungen von Dionaea, Aldrovanda 
und Drosera werden)mit denen verglichen, die man von anderen 
Pflanzen her kennt. Es gehen daraus Ubereinstimmungen hervor, 
die interessant und forderlich sind sowohl vom eytologischen 

resichtspunkt aus (Aggregation der Vacuolen), als auch vom 
Standpunkt der Physiologie (Experimente von BURDON-SANDER- 
son iiber die elektrischen Str6me wihrend der Kontraktion bei 
Dionaea) und auch vom rein beschreibenden Gesichtspunkt aus. 

Die beiden Biicher von C. Darwin und F. Darwry geben 
eine sehr klare Ubersicht tiber einen Teil dieser Studien. Das 
erste Buch tiber die fleischfressenden Pflanzen zeigt, bis zu 
welchem Punkte die Beobachtungen vorgedrungen sind, das 
zweite tiber die Bewegung der Pflanzen bringt die Frage der Ver- 
erbbarkeit der Bewegung zur Sprache und auch die Frage der 
Beziehungen, welche zwischen den Bewegungen der Ranken und 
denen der kontraktilen Pflanzen bestehen. 
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Diese letztere Frage wird spater wieder aufgenommen von 
Frrrrg und von einem moderneren und strenger experimentellen 
Standpunkt aus betrachtet, auBerdem auch von LInsBAUER und 
JANSE ua, 

Um das Jahr 1870 herum beginnen von der einen Seite die 
Veréffentlichungen von PFEFFER, von der anderen die von OLIVER 
und GARDINER. Die beiden letzten Verfasser kommen zu dem 
SchluB, zu dem auch CoHN gelangt war: Das Kontraktions- 
phanomen ist endozellular, es gibt keine Volumenveranderung in 
der Zelle wihrend der Kontraktion. Die Ubertragung des Reizes 
geschieht durch Plasmodesmen und nicht durch Leitungskanile, 
wie wir spater sehen werden auf Grund von Experimenten, die 
von OLIVER an den Lippen von Masdevallia ausgefiihrt wurden 
und von GARDINER an den Narben von Mimulus. 

PFEFFER kommt in seinen Arbeiten an Centaurea zu ent- 
gegengesetzten Schliissen: das Phainomen ist extrazellular, da 
Wasser abgegeben wird, so liegt nicht nur eine Form-, sondern 
auch eine Volumsveranderung vor. Und da Wasser aus dem 
Protoplasten abgegeben wird, so muB es in den Geweben zu einer 
Erhéhung des osmotischen Wertes kommen und zu einer Ver- 
minderung des Zellvolumens. 

PFEFFER entwickelt diese Anschauungen und versucht, sie 
in zahlreichen groBen Arbeiten zu beweisen, und er fabt sie alle 
zusammen in einem Kapitel seines Handbuches. In der letzten 
Ausgabe seines Handbuches ist er aber nicht mehr so sicher tiber 
die Wasserabgabe der kontraktilen Zellen von Centaurea, und er 
beschrankt sich darauf, zu sagen, daB bei Mimosa das Phanomen 
ebenso sein mu, obgleich das noch nicht bewiesen ist. 

Dieser groBe Pflanzenphysiologe begeht jedoch den Fehler, 
daB er nichts anderes anerkennen will als seine eigenen Ideen. So 
werden die Beobachtungen von OLIVER, GARDINER und COHN 
einfach beiseite gelassen und ihre Anschauungen in einer kleinen 
FuBnote erledigt wie Anschauungen, die nicht geniigend experi- 
mentell bewiesen waren. Die Bemerkung GARDINERS, welcher 
sagt, daf er es nicht wagen kann, mit PFEFFER zu diskutieren, 
solange dieser tiberzeugt ist, recht zu haben und den Beweis 
dafiir erbringt, bleibt unbemerkt. 

So werden die Arbeiten von GARDINER, OLIVER und auch die 
Aufzeichnungen von CHAauvEAUD iiber die Physiologie und die 
Cytologie der Staubblatter von Berberis tiberschattet von der 
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kolossalen Autoritat Prerrers, und ihre Stimmen werden erst 
sehr viel spater gehort. 

In dieser Zeit werden auch morphologische und _histo- 
logische Studien unternommen, besonders in den Arbeiten von 
SCHWENDENER, von PANTANELLI, von PaoLeTtr und von 
BATALIN. 

In den letzten 20 Jahren des 19. Jahrhunderts findet man 
schon zusammenfassende Arbeiten, wenn auch einseitig, wie die 
von PFEFFER, oder Polemiken wie die Arbeit von WIESNER, 
welcher in ziemlich heftiger Weise die Werke der beiden DARWIN 
bekampft, oder sehr objektive und unvoreingenommene Arbeiten 
wie die von WortTMANN. Hs erscheinen einzelne Kapitel tiber 
dieses Thema in den tierphysiologischen Abhandlungen und 
seitenlange Erorterungen in den Tageszeitungen. 

Dieses Kapitel der Pflanzenphysiologie wird also gegen Ende 
des 19. Jahrhunderts vollkommen in die offizielle Wissenschaft 
aufgenommen. Das Kontraktionsphanomen verliert in den 
Abhandlungen den Charakter einer blofen wissenschaftlichen 
Sensation, der ihm in den vorhergehenden Epochen anhaftete. 

Die Ideen von PFEFFER fahren inzwischen fort, zu dominieren. 
Die Arbeiten von Bert, BONNIER, KRONFELD, Firrine, Lins- 
BAUER und Ricca sind von ihnen beeinfluBt. 

Die vergleichenden Arbeiten auf dem Gebiete der pflanz- 
lichen und der tierischen Kontraktilitaét wiesen auch die Botaniker 
auf das Studium der Reizbarkeit hin, nicht nur im Hinblick auf 
das Studium der Reizleitung in den verschiedenen Teilen der 
Pflanze, sondern auch was die quantitativen Gesetze betrifft, 
die die Beziehungen zwischen Reiz und Reaktion bestimmen. 
Als Riickschlag begann dann das Studium der Cytologie und der 
Physiologie der Sinnesorgane in den Pflanzen. 

Fiir dieses Thema interessiert sich HABERLANDT, LINSBAUER 
dagegen fiir die Beziehungen zwischen Reiz und Reaktion. 
Klassisch sind seine Untersuchungen iiber die Staubblatter von 
Centaurea, in welchen es ihm gelingt, die Hauptursachen der 
mechanischen Reize aufzuzeigen und die Ideen von HABERLANDT 
uber die Fiihlpapillen nicht gerade eles Neg aber doch 
wenigstens zu entkraften. 

Auch die franzésische Schule interessiert sich fiir dieses 
Thema. Dor leitet die physiologischen Forschungen iiber Berberis 
nepalensis ein, und es ist wirklich schade, da& sein Befund iiber 
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den elektrischen Reiz und die Kontraktilitit in diesen Staub- 
gefaBen nicht weiter ausgebaut wurde, und daB er ihn nicht so 
beweisen konnte, wie er es vorausgesehen hatte. 

Es ist auch ein Verdienst von Dor, das Vorkommen von 
spindelf6rmigen Kernen in den kontraktilen Geweben gefunden 
zu haben, wenn er ihnen auch nicht die richtige Deutung gegeben 
hat. Das’ Verdienst von HABERLANDT wiederum ist es, die 
Charaktere der Membran genau definiert und zu ihren typischen 
Merkmalen das Vorhandensein von Interzellularen in den Ge- 
weben mit schneller Kontraktion gerechnet zu haben. 

Die Studien der Elektrophysiologie erleiden nach den Arbeiten 
von BURDON-SANDERSON eine Stockung bis zu den Forschungen 
von Bose. Wenn man von den Ideen absieht, die diesen 
Forscher bei seinen Arbeiten inspirierten, so besitzen wir in ihnen 
doch eine wahre Fundgrube von Aufzeichnungen, die die Bildung 
und die Variationen der Aktionsstréme der Pflanze, sowie die 
Gesetze, welche die Beziehungen zwischen Reiz und Reaktion 
bestimmen, betreffen. Die Beobachtungen an Averrhoa, Mimosa, 
Neptunia, Desmodium, die von vielen Seiten untersucht worden 
sind, bilden eine wertvolle Serie, die sich zu Vergleichen mit den 
Reizorganen der Pflanzen unseres Klimas benutzen lassen. 

AuBer den Arbeiten von Bose liegen in den ersten 20 Jahren 
des 20. Jahrhunderts nur einzelne Untersuchungen vor: die von 
Brawn iiber die Bewegung von Mimosa und Dionaea und iiber 
die Ermiidung der Narben von Mimulus. Auch Lutz und CrI- 
STALLE haben hieriiber Untersuchungen angestellt. Riss studiert 
die Haare von Cyclanthera, KNoLu die Staubblatter von Crstus, 
BLacKMAN die Variationen der Permeabilitaét wahrend der Kon- 
traktion von Mimosa, hierin folgt ihm SEN. v. GUTTENBERG 
studiert die Cytologie von Dionaea und an anderen Arten, und 
Ricca zeigt die hormonale Natur (im weiten Sinne) der Substanz, 
welche die Ursache der Weiterleitung des Reizes ist. 

AuBerdem wird von einer Reihe von Autoren die Reizbarkeit 
der Gentiana-Bliitenkronen bei Beriihrung hervorgehoben. Unter 
diesen ist es WEBER, welcher auch fiir diese Gattung die Wirk- 
samkeit der Summation der Reize zeigt. 

So kommen wir zu dem Jahre 1920 mit einem Schatz von 
alten, gut geordneten und neuen, sich vielfach widersprechenden 
Angaben, je nachdem, wie die Arbeiten mit mehr oder weniger 
wissenschaftlicher Genauigkeit ausgefiihrt worden waren. 
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GorBEL unternimmt es, alle morphologischen Arbeiten im 
Jahre 1920 in seinem Buche_ ,,Entfaltungsbewegungen“ zu 
sammeln. Im Jahre 1926 erscheinen zwei Abhandlungen, die meines 
Erachtens groBe Bedeutung haben als Grundlage fiir das Studium 
der kontraktilen Elemente, die ,,Elektrophysiologie“ von STERN, 
in welcher der Verfasser die Befunde seiner eigenen Arbeiten von 
1918—1922 zusammenfaBt und auch sonst alles sammelt und dis- 
kutiert, was man iiber die Aktionsstr6me der Pflanzen und tiber 
die Wirksamkeit des elektrischen Stromes im Zusammenhang 
mit den nastischen Bewegungen im allgemeinen weiB. Die zweite 
Abhandlung ist von vy. GUTTENBERG. In seinem Handbuchartikel 
, Bewegungsgewebe“ ist ein Abschnitt, in welchem die nastischen 
Bewegungen der verschiedenen Organe nicht nur gut beschrieben, 
sondern auch in die anderen Bewegungen eingereiht sind. 

Um diese Zeit beginnen die Forschungen von Czasa, UMRATH, 
BAALE, KUNZE, ZIEGENSPECK, BUNNING und ASHIDA, um nur 
diejenigen zu nennen, die sich hauptsichlich mit diesem Thema 
beschaftigen. Es sind Forschungen, die mit modernen Methoden 
ausgefiihrt worden sind und auf anderen Erkenntnissen aufbauen, 
sehr verschieden von denjenigen, die wir in den vorhergegangenen 
Arbeiten erwaihnt haben. 

Auf die Arbeiten dieser Verfasser und auf meine eigenen 
Untersuchungen stiitze ich mich in der folgenden Darstellung. 


Kapitel I 
MATERIAL UND UNTERSUCHUNGSMETHODEN 


Der Kiirze halber und um nicht in die speziellen Kapitel Er- 
klarungen einschalten zu miissen, die die Ubersicht stéren wiirden, 
sei eine kurze Beschreibung der Pflanzenorgane mit schneller Kon- 
traktion gegeben. Sie sind relativ nicht sehr zahlreich, gehéren 
aber fast allen Haupttypen der beweglichen Organe an, d.h. es 
finden sich darunter Staubfaiden, Narben, Blattgelenke, Laub- 
blatter und das Labellum. 

Das einfachste Organ ist die Narbe von Mimulus und die 
Narben anderer Pflanzen mit gleicher Struktur und Bewegung. 
Es wurde besonders von Brown studiert, ferner von CRISTALLE 


Abb. 1. Mimulus luteus. 
Schatten der Narbe. 


A in der Lage der gré8ten 
Ausdehnung. A B 


B in Kontraktion bei elek- 
trischer Reizung. Die 
obere Narbenlippe _ ist 
weggenommen. 


C Erschlaffung. 
(Fotogr. 6 x.) C 


und von Lurz. Es wird von zwei spatenformig verbreiterten Lippen 
gebildet, welche parallel zur Langs- und Seitenebene des Griffels 
liegen. In Ruhelage sind sie auseinandergespreizt und bilden einen 
Winkel, welcher zwischen 70° und 110° (Abb. 10) liegt. Wenn sie 
gereizt werden, legen sie sich aneinander. Die SchlieBung erfolgt 
durch eine Serie von synchronen Bewegungen, d.h. durch Dreh- 
bewegung der unteren Lippe von unten nach oben und der oberen 
Lippe von oben nach unten um die Beriihrungsstelle, auBerdem 
durch eine Kriimmung, durch die sich in jeder Lippe eine Konka- 
vitat an der Innenseite bildet, derart, daB dann, wenn die Narbe 
geschlossen ist, zwischen den beiden Lippen, die von auben 
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zusammenhaftend scheinen, eine linsenférmige Hohlung entsteht 
(Abb. 1B). 

Die Riickkehr in die Ruhelage geschieht zuerst durch die Aus- 
breitung der Lippen und das Verschwinden der Konkavitét an 
ihrer Innenseite und schlieBlich durch eine Drehung der beiden 
Lippen nach auBen. 

Manchmal setzen die beiden Lippen, anstatt anzuhalten, 
wenn sie miteinander den Anfangswinkel von 90° bilden, ihre 
Drehung nach aufBen fort, bilden so einen mehr oder weniger 
stumpfen Winkel und rollen sich endlich, nachdem sie sich stark 
nach auBen gebogen haben und so eine groBe Konvexitat an der 
Innenseite entsteht, um sich selbst (Abb. 1A). Diese Lage wird 
von den Narbenlippen eingenommen, wenn sie der Einwirkung 
kleiner Mengen von Chloroform oder Strychnin ausgesetzt werden 
(Borzi). Lutz findet, daB in der geschlossenen Bliite die Narben- 
lippen genau zusammenpassen, nach der Offnung aber fahren die 
beiden Achsen fort zu wachsen, die untere mehr als die obere. 

In alten Bliiten, oder wenn die Corolle schon abgefallen ist, 
liegen die beiden Lippen selten aneinander, fast immer, auBer 
wenn sie gespreizt sind, sind sie nach auBen eingerollt. 

Das kontraktile Gewebe ist das Parenchym, welches sich 
zwischen den beiden Epidermen befindet. Die Epidermis zeigt 
stark verlangerte Papillen im inneren Teil der Lippe, in dem die 
Leitgewebe sich nur an der Basis befinden. 

Bei Centaurea und bei den verwandten Pflanzen ist das Be- 
wegungsorgan der Staubfaden. In Ruhelage ist der Staubfaden 
gestreckt und, wenn auch nicht vollkommen, so doch fast dem 

Griffel anliegend. Die Antheren stehen sehr 
nahe der Narbe. Wenn der Staubfaden gereizt 
wird, bildet er eine starke Konkavitat, die nach 
der ventralen Seite gerichtet ist. Auf diese 
Weise wird die Anthere bewegt und zwar von 
oben nach unten am Griffel entlang, der 
seinerseits, wenigstens fiir die meisten Arten, 
seine Lage andert (Abb. 2), in dem er sich 
deformiert. 


Abb. 2. Centaurea Sp. Schatten der kontrahierten 
Staubfaden. Das vordere Staubblatt und die beiden 
hintersten wurden weggenommen. (Fotogr. 7x.) 
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Die morphologische Entwicklung des jungen Fadens ist nicht 
gut zu erkennen, auch nicht der Ubergang vom Reifestadium zu 
dem des Alters. Das motorische Gewebe wird von Parenchym 
(oder Kollenchym, nach einigen Autoren) geliefert, welches das 
Leitungsgewebe umgibt. Dieses wiederum ist umgeben von papil- 
lésem, epidermalem Gewebe. Das nicht bewegliche Gewebe wird 
von der Anthere und vom Parenchym dargestellt, welches wenig 
entwickelt ist. 

Bei Berberts ist das junge Staubblatt sehr kurz, und die 
Anthere beriihrt mit ihrem Endteil den unteren Rand der Narbe. 
Wenn die Bliite im Begriff ist, sich zu dffnen, waichst der Faden 


Abb. 3. Berberis vulgaris. Lange des Staub- 
blattes in Beziehung zum Alter. 


1 2 3 4 
1. Bliitenknospe. 
2. kaum ge6finete Bliite, wenn im Staubblatt 8 : 
die kontraktilen Eigenschaften einsetzen. 


3. erwachsen. 4. alt. (Fotogr. 4 x.) 


ganz plotzlich, derart daB die Anthere, wenigstens mit ihrem 
oberen Teil, die Narbe tiberragt. 

In diesem Zeitpunkt stellt sich die Kontraktilitat ein (Abb. 3). 

Das Staubblatt kann verschiedene Lagen annehmen: Kon- 
traktion: die Antheren liegen an der Narbe an (Lage [1]). Der 
Faden bildet einen Winkel von 45° mit der Achse des Ovariums 
(Lage [2]). Oder er bildet mit dem Ovarium einen Winkel, der 
von 45—90° reichen kann (Lage [4]). Der Ubergang von Lage [4] 
oder [2] zu Lage [1] geschieht durch Zusammenwirkung verschie- 
dener Bewegungen, von denen an die Drehung um die Basis des 
Staubblattes erinnert wird, wodurch die Anthere einen Bogen 
vollfiihrt, der von auBen nach der Narbe zu geht. Manchmal soll 
die von der Anthere vollfiihrte Bewegung sehr viel weitergehen, 
wenn die Narbe sich nicht dagegen stellt (B. angulosa, B. chinensis) 
(Abb. 4). 

Auer der Krimmung an der Basis erfolgt in den Faden eine 
starke Kriimmung nach der ventralen Seite hin und eine leichte 
Drehung um die Langsachse in der Weise, dafi immer ein einziger 
Staubbeutel die Narbe beriihrt. Die alten Staubblatter mit den 
entleerten Antheren zeigen Drehung des Fadens um die Basis. 
Es tritt auch die Biegung ein, aber die Antheren halten etwa 1 mm 
von der Narbe entfernt an (Lage [3]). 
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In der Natur kommen nicht nur die schnellen und plétzlichen 
Bewegungen von Lage [2] oder [3] zu Lage [1] oder [4] vor, sondern 
in einigen Fallen beobachtet man auch, daf der Faden sich all- 
miahlich ruckweise der Narbe nahert. 

Die Erschlaffungsphase beginnt mit dem Abriicken und der 
Biegung des Staubblattes und mit seiner Drehung um die Langs- 
achse. Auf diese Weise iiberragt wenigstens teilweise die Anthere 
die Narbe. Spater stellt sich die Rotationsbewegung um die Basis 
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Abb. 4. Berberis vulgaris. Die Stellungen des Staubblattes wahrend der 
Kontraktion und der Erschlaffung. 1. B. nepalensis, Staubblatt in Kon- 
traktur nach elektrischer Reizung. 2. u. 5. in Kontraktion nach einem 
einzigen iiberschwelligen Schlag. 4.—6. erste Stadien der Erschlaffungs- 
phase. 7. Ruheposition. 8. intermediaire Stellung. 9. vollkommene Er- 
schlaffung. 10. Position zweier benachbarter Staubblatter in maximalster 
Ausdehnung; Torsion des Fadens. 117. B. vulgaris. Kontraktion. 12.—13. 
Positionen, welche die Staubblatter einnehmen kénnen, bevor die voll- 
kommene Erschlaffung erreicht ist. 14. Kontraktion eines Staubblattes, 
bei Entfernung des Griffels (B. nepalensis 13.—14.). 15.—16. it. it. Bei 
B. angulosa bemerkt man auch die Torsion der Anthere, wenn im kontra- 
hierten Staubblatt die Erschlaffung einsetzt, zu Ruhestellung. 
(Fotogr. halbschematisch 2,5 x.) 


herum ein, durch welche das Staubblatt zuerst in die Lage [2] 
zuriickgebracht wird und dann entweder sofort oder nach einer 
Pause in die Lage [4]. 

In der Natur kommt manchmal auBer der progressiven Lage- 
veranderung nach den Lagen [2] oder [4] auch eine ruckweise 
Veranderung vor, begleitet oder nicht von einer allmahlichen 
Annaherung an die Narbe und von Schwingungen in einem Punkte 
der Bahn. 

Kine ahnliche Lage wie die von [4], die unter natiirlichen Be- 
dingungen nicht zu beobachten ist, nimmt der Faden unter der 
Wirkung von Chloroform oder einer Temperatur von etwa 30° 
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an. Er bildet nicht nur mit der Achse des Ovariums einen 
stumpfen Winkel, er biegt sich auch nach aufen um, wobei 
eine Konkavitit nach der dorsalen Seite hin entsteht. 

Das kontraktile Gewebe wird vom Parenchym bzw. Kollen- 
chym gebildet, welches das Leitgewebe umgibt. Es wird bekleidet 
von epidermalem Gewebe, welches papillés ist in dem unteren, 
inneren Teile des Fadens. 

Die nicht beweglichen Teile waren die Anthere und das 
Konnektiv, welches sich eine gewisse Strecke lang unter den 
Thecen hinzieht. 

Die Linge des Fadens wachst mit dem Alter derart, daB die 
Antheren eines Staubblattes, bevor das Staubblatt abfallt, nicht 


Abb. 5. Sparmannia africana. Verschiedene Lagen, welche das Staub- 
blatt unter natiirlichen und experimentellen Bedingungen annehmen kann. 
(Nach BUNNING.) 


vollkommen iiber die Narbe hinausgehen (Abb. 3). Diese Wachs- 
tumsart, die schon beginnt, ehe noch das Staubblatt seine kon- 
traktile Fahigkeit angenommen hat, geschieht durch Zunahme 
des Volumens der einzelnen Zellen und dies besonders, nachdem 
das Staubblatt sich kontrahiert hat. 

Bei Sparmannia (Abb. 5) geschieht die Bewegung fast ganz 
auf Kosten der basalen Teile des Fadens (BUNNING). Diese be- 
wirken, daB sich der Faden, der sich in einem Winkel von etwa 45° 
zum Ovarium befindet, infolge eines Reizes herabbewegt, indem 
er mit der Achse des Ovariums dann einen stumpfen Winkel bildet. 

Manchmal, besonders bei weiten Ausschligen, nimmt auch 
der obere Teil des Fadens an den Bewegungen teil, indem er sich 
herausbeugt. 

Die Riickkehr geschieht langsam. Manchmal iiberschreitet 
das Staubblatt die Ausgangslage und liegt fast parallel zu der 
Achse des Ovariums. 
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Diese Lage la®t sich auch auf experimentellem Wege erhalten, 
wie man auch im Experiment etwas erzielen kann, was sich in 
der Natur nur sehr selten findet, nimlich die umgekehrte Be- 
wegung, d.h. von der Ruhelage nach der Narbe hin. Von dieser 
Bewegung ist es Binnrna auch gelungen, die Latenzzeit zu 
messen. 

Die Staminodien vollfiihren die gleichen Bewegungen wie die 
Staubblatter. 

Der motorische Teil wird von Btnnine an der Basis des 
Staubblattes lokalisiert angenommen, und zwar im epidermalen 
Gewebe und in den darunterliegenden Zellen, die an der AuBen- 
seite der Fadenbasis liegen. 

Die nicht beweglichen Gewebe werden von der Anthere re- 
prasentiert und von einem groBen Teile des Fadens. Ebenso wie 
Sparmannia verhalten sich noch Helianthemum, Cistus und 
Opuntia. 

Mit dem Labellum der Orchideen hat sich in der letzten Zeit 
v. GUTTENBERG beschaftigt (Abb. 30). Die Bewegung besteht 
darin, das Labellum mit einer ruckartigen Bewegung gegen die 
Narbe zu fiihren. Die Erschlaffung geschieht stufenweise. Das 
kontraktile Gewebe findet sich um das GefaBbiindelgewebe herum, 
und es ist seinerseits von einem Parenchymgewebe umgeben, iiber 
dem das Hautgewebe ausgebreitet ist. 

Die nicht beweglichen Gewebe waren hier also ein Teil 
der Gewebe des Manubriums des Labellums und das Labellum 
selbst. 

Laubblatter, welche sich entlang den Blattrippen mit ruck- 
artiger Bewegung schlieBen, gibt es wenige. ASHIDA, BRowN und 
v. GUTTENBERG beschiftigen sich damit, der erstere mit Aldro- 
vanda und Dionaea und die beiden letzteren allein mit Dionaea. 

Bei Dionaea stellt sich auBer der SchlieBung der beiden Blatter, 
die genau zusammenpassen, auch die Biegung der Hauptblatt- 
rippen nach oben ein. 

Das motorische Gewebe wird fiir das Blatt von dem Gewebe 
dargestellt, welches den zentralen Teil bildet und fast farblos ist, 
fiir die Blattrippen von einem Parenchym, welches die GefaB- 
biindel umgibt. 

Die nicht beweglichen Gewebe werden aus den Hautgeweben 
mit seinen Anhangen gebildet, aus den mehr peripheren Schichten 
des Mesophylls und aus den GefaBbiindeln. 
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Die Erschlaffung geschieht langsam. Wiahrend der Erschlaf- 
fung hat Brown gefunden, was ich spater auch nach jeder Kon- 
traktion bei Berberis beobachtet habe, daB sich die Blattflaiche 
von Dionaea vergréBert und zwar auch durch Zunahme des 
Volumens der einzelnen Zellen. Hieraus geht hervor, daB alte 
Blattflachen viel gréBer sind als eben erst erwachsene. 

Bei Aldrovanda (Abb. 6) ist die Struktur sehr viel einfacher. 
Die Zellen des Mesophylls bilden eine einheitliche Schicht und 


WOO? 


bilden auch das motorische Gewebe. Die nicht beweglichen 
Teile sind das obere Hautgewebe mit den Anhangen und das 
untere. 

Die mittleren Blattrippen verhalten sich wie bei Dionaea. 

Bei Mimosa ist die Blattbewegung so bekannt, daB es nicht 
notig ist, sie noch einmal zu beschreiben, sowohl das plétzliche 
Herabsinken der Stiele auf die Achse als auch die Bewegungen 
der einzelnen Blattchen. 

Die motorischen Gewebe sind nach der Ansicht der meisten 
Forscher die obere und untere Seite der verdickten Blattgelenke. 
Bei Nachpriifung der Experimente von SCHWENDENER und von 
PaoLeTTi hat man aber gesehen, daB sich nach Wegschneiden der 
Blattgelenkpolster der Blattstiel doch noch bewegen kann. Er 
zeigt sogar, wenn er gereizt wird, noch weitergehende Bewegungen 
als unter normalen Bedingungen. Auch Lingsschnitte des Blatt- 
gelenkes, die von den Polstern befreit sind, ziehen sich, wenn sie 
unter dem Mikroskop gereizt werden, zusammen, und zwar in 
einem Gewebe, welches von einigen Autoren als Parenchym an- 
gesehen wird, von anderen als perivasales Kollenchym. 

Die Experimente geniigen noch nicht, um die altere Vor- 
stellung schon aufzugeben, die bisher von allen Autoren ange- 
nommen war. In dieser Monographie werde ich beiden Anschau- 
ungen Rechnung tragen, indem ich meine eigenen und die der 
friiheren Autoren darlege. 


Abb. 6. Aldrovanda 
vesiculosa. 
A offene Blattflachen. 
B kontrahiert. 
C und D in mehr oder 
weniger vollkommener 
Kontraktur. 


(Schematisch nach AsHIDA.) 
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Die nicht beweglichen Gewebe stellen das ganze iibrige Blatt 
dar, die motorischen werden meiner Ansicht nach von den peri- 
vasalen Geweben gebildet, nach Ansicht anderer Autoren von den 
Polstern; diese wiirden nach eigenen noch nicht abgeschlossenen 
Untersuchungen vielmehr dazu dienen, die Bewegung zu regu- 
lieren; sie wiirden wie diejenigen von Oxalis und von Trifolium 
funktionieren. 

Auch iiber die Bewegungen, die man, abgesehen von den Reiz- 
bewegungen bei Mimosa, beobachtet, braucht nicht gesprochen zu 
werden, weil sie schon allgemein bekannt sind. 

Es sei jedoch bemerkt, daf unter geeigneten experimentellen 
Bedingungen der Stiel von Mimosa eine umgekehrte Bewegung 
zeigen kann wie die normale. 

An den Pflanzenarten, fiir die eine Lokalisation des Gewebes 
mit schneller Kontraktion festgestellt wurde, wurden verschiedene 
Probleme bearbeitet; dabei kamen vielerlei Methoden zur An- 
wendung. Diese Methoden kann man zu einigen Gruppen zu- 
sammenschleBen. 

Die graphischen Methoden. Sie dienen dazu, den Ab- 
lauf der Bewegung zu registrieren, um die Dauer der verschiedenen 
Phasen zu messen. Friher fiihrten einige Forscher direkte Mes- 
sungen aus, die mit genauen MeBapparaten an den Organen selbst 
vorgenommen wurden. In letzterer Zeit dagegen versuchte man, 
die Bewegung selbst zu registrieren, entweder mit einer Feder, 
die an den Organen befestigt ist und auf einem Kymographion 
mit beruBtem Papier (Resonnant Record von Bosk) schreibt, oder 
auch indem man den Schatten von kleineren Organen auf 
einen bewegten sensiblen Film projiziert. So erhielten AsHrpa, 
BUNNING und Cota vollstindige Bewegungskurven von Aldro- 
vanda, Sparmannia und Berberis. 

Auf diese Weise konnte man nicht nur bis zu einer hunderstel 
Sekunde die verschiedenen Bewegungsphasen messen, sondern 
man konnte auch die Gesetze bestimmen, welche die Beziehungen 
zwischen Reiz und Kontraktion beherrschen und auch die Wirkung 
verschiedener Substanzen auf die Bewegung priifen. 

Diese Ergebnisse wurden durch die Untersuchung der ein- 
zelnen Zelle erginzt, die genau dosierten Reizen unterworfen 
wurde. Dies war durch Kinfiihrung einer neuen Untersuchungs- 
technik moglich, namlich durch die Reizung von Schnitten 
lebenden Gewebes unter mikroskopischer Beobachtung (ConA). 
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Die Methode der Reizung von Schnitten in vivo diente auch 
dazu, die Lage des kontraktilen Gewebes in bezug auf die nicht 
beweglichen Gewebe zu bestimmen. Tatsichlich konnte man, 
wenn man Langsschnitte der zu untersuchenden Organe elektrisch 
reizte, die wirklich motorischen Teile bestimmen und ihre Be- 
ziehungen zu den nicht beweglichen Geweben erkennen. 

Diese Technik brachte nicht nur die Méelichkeit, die Gesetze 
der Reizbarkeit an den einzelnen Zellen zu studieren, sondern 
auch die Veranderungen zu beobachten, die die verschiedenen 
Teile der Zelle wahrend der Kontraktion und der darauffolgenden 
Erschlaffung erleiden. 

Fur das cytologische Studium und fiir die Untersuchungen 
der Veranderungen einiger physikalisch-chemischer Konstanten 
bei der Kontraktion dienten bestimmte Vitalfarben; auch wurde 
die Beobachtung an der lebenden und gereizten Zelle im Dunkel- 
feld vorgenommen. 

Eine andere Gruppe von Beobachtungen konzentriert sich 
auf die Veranderungen physikalisch-chemischer Natur, welche 
wahrend der Kontraktion und der Erschlaffung vorkommen. 
Fiir diese wurden mittels Galvanometer und Kapillarelektrometer 
die Potentialveranderungen bestimmt (BosE, BUNNING, FITTING, 
SrerN, Umrarn), ferner die Verainderungen im Sauerstoffver- 
brauch und in der Temperatur wahrend der Bewegung der Organe 
(BENNING); von BiNNING wurde so der Beweis erbracht, dal} die 
Kontraktion nicht dem Van t’Hoffschen Gesetz folgt. 
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Kapitel IT 


DIE MORPHOLOGIE 
DER KONTRAKTILEN ZELLE 


Uber die Entwicklung der kontraktilen Zellen aus den 
meristematischen Geweben ist zwar nicht viel bekannt, aber sehr 
lange diskutiert worden. Sei es, dali verschiedene Organe studiert 
wurden, oder dafi die Untersuchungen sehr schwierig waren, die 
Frage ist ungelist geblieben, und so stellt man sich das kontrak- 
tile Gewebe entweder aus den innersten Schichten des Periblems 
oder aus den auBersten des Pleroms entstanden vor. 

Dies bringt von vornherein viele Unsicherheiten mit sich, 
sowohl fiir die Stellung der Zelle in der allgemeinen Klassifikation 
der Bewegungen, als auch fiir die typischen Merkmale fiir eine 
exakte Definierung der Zelle selbst. Es ist also besser, bevor man 
die kontraktile Zelle definiert, ihre charakteristischen Merkmale 
an den einzelnen Arten darzulegen und dann erst zu versuchen, 
die Zellen nach ihren Eigenschaften zu gruppieren. 

Form. Die Form der Zellen ist sehr verschieden. Gewohn- 
lich ist sie kugelig oder sie gleicht einem stark verlangerten Keil- 
stumpf. Zwischen den einzelnen Zellen bestehen immer mehr 
oder weniger grofbe interzellulare Raéume, welche manchmal bei 
der Fixierung verschwinden. Die Fixierungsmittel haben groBen 
KinfluB nicht nur auf die GréBe, sondern auch auf die Zellform. 
Man bemerkt tatsachlich, da’ die keilstumpfformigen Zellen von 
Berberis und Centaurea nach der Fixierung fast rechteckig werden 
(vgl. Abb. 14, 21 mit Abb. 22, 23), und ich glaube, da man es 
diesem Umstande zuschreiben mul, wenn die Bewegungsgewebe 
der Narben von Martynia und aihnlicher Arten in den Zeichnungen 
von Lurz ohne interzellulire Raiume erscheinen und eine recht- 
eckige Kontur haben (Abb. 21). 

Die rundliche Form finden wir bei den Zellen, denen man die 
Bewegung von Mimosa zuschreibt, und die die Anschwellungen 
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in den sog. motorischen Polstern dieser Pflanzen bilden. Auch 
an der Basis des Staubblattes von Berberis haben die Zellen eine 
rundliche Form, aber die Kontraktionsfihigkeit ist in innen kaum 
angedeutet. Man mu auberdem betonen, da die charakteri- 
stischen Merkmale der kontraktilen Zellen sich immer nur im 
Zentrum der entsprechenden Gewebe typisch ausgebildet finden. 
Nach den Randern des Gewebes hin nehmen die Zellen eine rund- 
liche (Berberis, Abb. 26) oder quadratische Form an (Centaurea, 
Abb. 23) und verlieren immer mehr ihre Hauptmerkmale. Diesen 
Eindruck hat man weniger, wenn man zwei benachbarte Zellen 
miteinander vergleicht, jedoch wird er sehr deutlich, wenn man 
die kontraktilen Elemente des Gewebezentrums denen der Peri- 
pherie gegeniiberstellt (Abb. 26). 

Im allgemeinen haben die keilstumpfférmigen Zellen diinne 
oder unregelmaBig verdickte Membranen, wahrend die rundlichen 
eine sehr dicke Membran besitzen. 


Die Zellmembran. Die Membran der kontraktilen Zellen 
zeigt sich entweder unregelmabig oder durchaus verdickt, oder sie 
kann eine auferordentliche Feinheit besitzen. Es braucht nicht 
besonders erwahnt zu werden, dafi in jedem Gewebe eines be- 
stimmten Organes die Zellen sowie auch die Membranen einen 
bestimmten Typus aufweisen. Die Membran bi8t ihre typischen 
Merkmale genau wie die Zelle selbst erst an den Randern des Ge- 
webes ein. 

Ein allgemeines, allen kontraktilen Zellmembranen gemein- 
sames Merkmal ist ihre chemische Beschaffenheit. Sie sind aus 
elastischen Kohlehydraten gebildet, ZIgEGENSPECK hat einer von 
ihnen den Namen ,,Collose** gegeben. Diese Kohlehydrate differen- 
zieren sich zu der typischen Cellulose und zu den Pektinsubstanzen, 
denn sie geben mit Jod auch andere Reaktionen als die fiir diese 
beiden Substanzgruppen charakteristischen. 

Jedoch scheint die Mittellamelle immer aus Pektinsubstanz 
gebildet und in jedem Falle gelatinés zu sein. Kin anderes Charak- 
teristikum, das durchgreifend sein diirfte und das von BUNNING 
aufgefunden wurde, ist die Leichtigkeit, mit der die auBbere Seite 
der Wand bei Zusatz von Sauren oder verdiinntem Alkali gelifiziert, 
indem sie einen inneren Ring von Zellulose bestehen laBt. BUN- 
NING zeigt dies fiir die Narben von Martynia, fiir die Staubblatter 
von Berberis und von Helianthemum (Abb. 7, 8). ZIEGENSPECK 
bewies es in gleicher Weise fiir Berberis und fiir Centaurea. 
o* 
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BUnnenG hat auch sehr eingehend die Membran der Zellen der 
Staubblatter von Sparmannia africana untersucht, die ziemlich 
fein und diinn und ohne Verdickungen ist. 

Er verlegt im Gegensatz zu Dor fiir diese Art die kontraktilen 
Zellen an die Basis des Staubblattes und noch genauer in das 


Abb. 7 Abb. 8 


Abb. 7. Berberis vulgaris. Querschnitt eines Staubblattes in 
der kontraktilen Zone. Die kontraktilen Zellen, die mit Javelle 
behandelt sind, zeigen eine gequollene Membran. 

(Nach BUNNING.) Abb. 9 


Abb. 8. Martynia proboscidea. Querschnitt, im kontraktilen Abschnitt 
bemerkt man die Quellung der Membran. 
(Behandlung wie in der vorhergehenden Art, Abb. 7; nach BUNNING.) 


Abb. 9. Sparmannia africana. Langsschnitt des basalen Abschnittes des 
Staubfadens. Die Zone der kontraktilen Zellen ist mit dickeren Linien 
bezeichnet. (Nach BuNnnineG.) 


Hautgewebe der ventralen Seite. Hier unterscheidet er sie von 
den anderen Zellen daran, dal sie stirker vorgewélbt sind (Abb. 9). 

Diese Membranen verquellen leicht mit Schwefelsiure oder 
verdiinnter Kalilauge. Die Gallerte, die daraus entsteht, hat eine 
geringe Viskositat, und man sieht in ihr kleine Teilchen in Brown- 
scher Bewegung (BUNNING). 

BUNNING behandelt diese Membranen mit den gewohnlichen 
Reagenzien und kommt zu dem SchluB, da sie aus Amyloid, 
Hemicellulose und ahnlichen Substanzen gebildet sind. Spiter 
wird die Zellmembran der gleichen Art von einem anderen 
Gesichtspunkt aus studiert und zwar auf die Anordnung ihrer 
verschiedenen Teile hin. BUnnrne findet, daB die reizbaren und 
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kontraktilen Epidermiszellen (Sparmannia) eine Membran_ be- 
sitzen (freier Teil), welche aus drei Schichten gebildet wird: innere 
Zelluloseschicht, aiuBere Schicht, eine sehr feine Kutikula, mittlere, 
ziemlich dicke Schicht. Bei Zusatz von verdiinnter Schwefelsiure 
quillt letztere auf, aber sie ist auch ohne Behandlung mit 
chemischen Substanzen gelatinés, leicht 
deformierbar und unelastisch (Abb. 10). 

Uber die Membranen der Zellen, 
welche die Bewegung bei Opuntia, 
Portulaca und Cistus verursachen, ist 
nichts bekannt. Aus der Zeichnung 
Kwoutts kann man nichts Genaues 
tiber den Aufbau der Membran ent- 
nehmen. Da aber die Staubblatter 
dieser Gattung sowohl ihrer Struktur 
als auch ihrer Bewegung nach denen 
von Helianthemum und Sparmannia 
gleich sind, so darf man annehmen, Abb. 10. Sparmannia afri- 
daB die Membran dieser Pflanzen sich a Tinks aaubere, Mera: 

* ran einer Epidermiszelle 
wie die der von BUNNING studierten mit verdinnter Schwefel- 


Art verhalt. saure behandelt; Quellung 


: : ; : der mittleren Schicht g. 
Noch feiner und ziemlich elastisch Ceili boron 


ist die Wand der Zellen, welche die einer Bliitenknospe. 
Bewegung der Blatter von Dionaea (Nach Bunnine.) 
veranlassen. An diesen ist die doppelte 
Struktur der Membran nicht beobachtet worden, aber nach 
v. GUTTENBERG soll Amyloid in ihr vorhanden sein (Abb. 11). 
Die Membranen der Oberseite der motorischen Blattgelenke 
von Mimosa sind durchaus verdickt und geben die Reaktion der 
Collose. Weder diese Reaktionen noch die Verdickungen der 
Wand werden in den Zellen der Unterseite beobachtet. Aber 
weder in der oberen noch in der unteren Hilfte zeigen die Mem- 
branen die doppelte Schicht, die von BUNNING beschrieben wurde, 
und die charakteristisch ist, fiir die oben angefiihrte Pflanze. 
Der dritte Typus ist dagegen eine unregelmaBig verdickte 
Membran, das heif&t eine Membran mit kreisrunden Tiipfeln, die 
sehr fein sind. BUnnrne zeigt, da& bei Berberis eine Gelifizierung 
der Membran vorliegt (Abb. 7); aber ich wiiBte nicht, ob ich diese 
Gelifizierung der diinnen Membran oder den inneren Verdickungen 
zuschreiben sollte. Wahrscheinlicher ist es, da die mittlere 
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Lamelle gelifiziert. Bei der ausgebreiteten Zelle tibersieht man die 
Verdickungen leicht. Sie sind dagegen sehr gut sichtbar an den 
Staubblattern bei Semikontraktion (Lage [2]) und sehr deutlich 
sichtbar in den kontrahierten Zellen (Lage [1]) (Abb. 12). 

Es erhebt sich die Frage, ob es die verdickten Areale sind, die 
die Verlingerung der Zelle bedingen. Wiahrend der Phase der 
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Abb. 11. Dionaea muscipula. Querschnitt durch eine Seite der Blatt- 
fliche; der mittlere Abschnitt des Mesophylls wird aus kontraktilen Zellen 
gebildet. (Nach y. GUTTENBERG.) 


groften Expansion dehnen sich sicher auch die feinsten Areale 
aus, aber (wenigstens scheint es bei direkter Beobachtung so) 
nicht in dem Mae wie die verdickten Areale, welche imstande 
sind, sich um das Zwei- oder Dreifache zu verlingern gegeniiber 
ihrer Ausdehnung im Semikontraktionsstadium [2]. Dies zeigt, 
daB es, wenigstens zum gréBten Teil, die verdickten Areale 
sind, welche die Verlangerung der Zellmembran bedingen. 

Die Membran ist, in Aufsicht gesehen, vollkommen homogen, 
wenn man von den feinen Tiipfeln absieht. Die feinen Tiipfel sind 
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allerdings nicht gleichmaBig tiber die ganze Zelle verteilt, sondern 
sie sind zahlreicher in der zentralen Zone der Zelle als in der api- 
kalen oder basalen. 

Diese Struktur erinnert an die des Staubblatthaares von 
Cyclanthera pedata, die von Riss beschrieben worden ist (Abb. 13), 
und zwar sowohl im Zustand der 
Ausdehnung als auch in dem der 


Abb. 13 


Abb. 12. Mahonia aquifolium. Kontraktiles Gewebe der ventralen Seite 
des Staubfadens. A erschlafft. A’ kontrahiert. Kontraktiles Gewebe des 
dorsalen Abschnittes: B erschlafft, B’ kontrahiert. D 4 Zellen der ventralen 
Seite in maximaler Ausdehnung, D’ in Reizplasmolyse. C Zelle des dor- 
salen Abschnittes kontrahiert und nach und nach plasmolysiert. 


Abb. 13. Cyclanthera pedata. Staubblatthaar in Ausdehnung und nach der 
Bewegung. (Nach Riss.) 


Kontraktion und Erschlaffung des Haares. Ich lasse die Frage 
offen, ob die Bewegungen in diesem kleinen Organ Explosions- 
bewegungen sind oder wirkliche schnelle Kontraktionen, oder ob 
die beiden Bewegungsarten interferieren. Ich erinnere daran, dal} 
die Membranen von Berberis ganz genau denen gleichen, die in 
allen Geweben gefunden worden sind, die Explosionsbewegungen 
ausfiihren kénnen. 

Die Staubblattfaden von Centaurea zeigen Membranen, die 
in der gleichen Weise gebaut sind wie die von Berberis (Abb. 14). 
Die Verdickungen sind hier noch deutlicher, und die Ausdehnungs- 
fahigkeit der Membran ist sehr groB. So kénnen die Membranen, 
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die einem Zug unterliegen, um das 4—6fache an Linge zunehmen, 
was bei Berberis nicht in so hohem Make stattfindet. 

Die Manubrien des beweglichen Labellums der Orchideen sind 
gleichfalls aus Zellen gebildet, die dem dritten Typus entsprechen. 
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Abb. 14. Centaurea jacea. Langsschnitt A und Querschnitt B des Staub- 
fadens in fixiertem Material. (Nach HaBERLANDT.) 


Wie verhalten sich die Membranen wahrend der Kontraktion ? 
Die am besten studierten Falle sind die von Sparmannia und von 
Berberis. 

Bei Sparmannia (BUNNING) nimmt der mittlere Teil der 
Membran wihrend der Reaktion an Dicke zu; er laBt Sekret- 
tropfen tiber die Kutikula heraustreten. Diese Tropfen nehmen an 
GréBe zu, wenn die Zelle linger dauernden Reizen ausgesetzt ist 
(Abb. 15, 16). Bei Berberis kann sich die Membran im Stadium 
der Ausdehnung verkiirzen, selbst bis zu 58°% (Zellen vom ven- 
tralen Teile des Filaments). An der Verkiirzung nimmt die ganze 
Membran teil, aber auf den ersten Blick scheint es, daB die ver- 
dickten Areale eine Verkiirzung ihrer Langsachse zeigen, die sehr 
viel groBer ist als die der diinnwandigen Partien, wahrend die 
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Querachse enorm zunimmt. Tatsachlich nimmt die Verdickung 
der Membran, welche im Expansionsstadium fast unsichtbar ist, 
eine Dicke von 3 oder 4 an. Diese Unterschiede werden noch 
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Sparmannia africana. = s > a4 
Zellmembran. Fi 
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kontrahierten Zellen. 
Austritt von Sekret- 
tropfen. 


(Nach BUNNING.) 


aod 


erhoht beim Zelltod unter ,,Plasmolyse“ bei Einwirkung des 
elektrischen Stromes und besonders von Chloroform (Abb. 17). 


A 


Die Zellen der Faden von Centaurea verhalten sich ebenso. 
Wenn man von der Phase der gréf8ten Ausdehnung ausgeht bis zu 
der der fortgeschrittensten Plasmolyse, so verkiirzen sich die 
Membranen an Langsschnitten selbst bis zu 70°4, und sie dehnen 


=) 
Abb. 16. 
Sparmanma africana. 
Ausscheidung von Tropfen 


aus den Zellwanden 
wahrend der Kontraktion. 


(Nach BUNNING.) a 
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sich auch in betrachtlicher Weise aus, aber sicher nicht proportional 
der Verkiirzung, denn die Zelle verandert die Form, indem sie 
ihren Langsdurchmesser vermindert und den Querdurchmesser 
verlangert, und daher werden Teile der Verdickung der Membran 
fiir diese Verinderung ,,verbraucht“. 

AsHIDA spricht von der passiven Ausdehnbarkeit der Mem- 
branen, der motorischen Zellen von Aldrovanda, aber er gibt nicht 
an, ob diese wiihrend der ,,Verminderung des Turgors‘* bemerkens- 
werte Unterschiede in der Membran zeigen. Nach der Abb. 3 
der Tafel Ie der Arbeit dieses Autors kénnte man schlieBen, dak 
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die Zellen der motorischen Zone unregelmaBig verdickte Mem- 
branen vom Typus Berberis besitzen. Es ist daher wahrscheinlich, 
da die Membran, da sie wie bei Berberis gebaut ist, sich auch 
ebenso verhalt. 

Bei Mimosa liegen die Dinge anders, der obere Teil der Blatt- 
polster kontrahiert sich nicht, es sind die unteren Zellen, die sich 
abplatten, und es kénnte scheinen, daf sich die Membran defor- 
miert. Aber wenn man in vivo das Parenchym beobachtet, das 
die GefaBbiindel begleitet, und das alle charakteristischen Merk- 
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male des motorischen Gewebes besitzt, die in den Staubblatt- 
faden gefunden worden sind, so drangt sich die Frage auf, ob die 
Polster nicht akzessorische Organe seien, die die Bewegung nur 
untersttitzen, und nicht die Hauptbewegungsorgane. 

Zellinhalt (Tafel IIe). Wenn schon sehr wenig iiber die 
Membran der kontraktilen Zellen bekannt ist, so sind die Kennt- 
nisse tiber den Zellinhalt noch unsicherer, sowohl was die fixierten 
Zellen betrifft, als auch die Ergebnisse der neueren Untersuchungen 
an der Zelle in vivo. 

Ks wird gewohnlich angenommen, da die kontraktilen Zellen 
reichlich Cytoplasma besitzen, welches granuliert ist, mit nur 
wenig Chloroplasten und einem gut sichtbaren Kern und kleinen 
peripheren Vakuolen mit einem Inhalt, der sich von dem der 
zentralen Vakuole unterscheidet. 

GUILLIERMOND gibt in seiner Monographie als charakteri- 
stisches Merkmal der kontraktilen Zelle das Vorkommen einer 


Abb. 17. Berberis vulgaris. 
Zellen der Ventralseite. 
A in maximaler Ausdehnung, 
A’ kontrahiert. 
B Zellen derselben Seite kontrahiert, 


B’ Plasmolyse nach Reizung durch 
- Chloroform. 

C Verdickte Membran von £. 

D’, D” erschlaffte Zellen der ventralen 
Seite, die dann der Wirkung des 
Chloroforms ausgesetzt wurden. Hin- 
zelheiten der Membran in den plasmo- 
lysierten Zellen. 

E eine Gruppe von Zellen aus dem ven- 
tralen Abschnitt in Kontraktur nach 
Chloroformbehandlung. 
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oder mehrerer Vakuolen mit tannoidem Inhalt an, eine Tatsache, 
die schon von Baccartni und anderen Verfassern gesehen und 
beschrieben worden ist. Nach GUILLIERMOND sollen sich solche 
Vakuolen sowohl bei Berberis als auch bei Mimosa finden. 


AuBer dieser Eigenschaft besitzen die Zellen noch ein sehr 
starkes Reduktionsvermégen. Dies ist auch von mir fiir Berberis 
und Centaurea bestatigt worden, von Asuipa fiir Aldrovanda 
(Abb. 20). 

Leider ist nie eine genaue morphologische Untersuchung aus- 
gefiihrt worden, weil die beobachteten Strukturen nur beschrieben 
wurden, um andere Untersuchungen, die fast immer rein physio- 
logische waren, zu unterstiitzen; diese Beobachtungen sind daher 
gewohnlich sehr fragmentarisch geblieben. Auch die von mir 
selbst ausgefiihrten Untersuchungen an lebenden Zellen von 
Berberis haben diesen Mangel; sie sind nur zu dem Zweck aus- 
gefiihrt worden, um einige Fragen der Reizbarkeit des Staub- 
blattes zu klaéren und weiterhin einige Hypothesen iiber die 
Gesetze der Reizbarkeit und das Verhalten des Staubblattes in 
Verbindung mit den Substanzen, die das physikalisch-chemische 
Gleichgewicht der Gewebe verandern, zu stiitzen. 


Bei Berberis zeigt sich der duBerste Teil des Cytoplasmas, den 
ich der Kiirze wegen ,,Ektoplasma“ nenne, als eine diinne, homo- 
gene und stirker lichtbrechende Schicht, die sehr deutlich sicht- 
bar ist und der Membran anliegt, besonders in den Tiipfeln. Im 
Dunkelfeld ist das Ektoplasma fast immer optisch leer, oder es 
erscheint opaleszierend, besonders im Vergleich mit der Zellwand, 
die dort stark leuchtend ist. Wenn man die Zelle in vivo genau 
beobachtet, ist diese 4uBere diinne Schicht immer sichtbar, so dah 
man glauben kénnte, sie paBt sich vollkommen der Membran an. 
Wenn man Plasmolyse hervorruft, so sieht man, da man in allen 
Fallen eine Art Krampfplasmolyse vor sich hat, positiv in den 
Teilen, wo die verdickten Wande hervorspringen, negativ an den 
diinnen Wandpartien (Abb. 20). 


Dieser Befund stiitzt und bestatigt die Annahme, dai 
Plasmodesmen vorhanden sind, welche GARDINER und CoHN 
schon beschrieben haben, der erste bei den Orchideen, letzterer bei 
Centaurea, und die dann wieder in den motorischen Blattgelenken 
von Mimosa gefunden wurden und bei dieser Art deutlich sichtbar 
sind in den perivaskularen Geweben. 
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In den mit OsO, fixierten Praiparaten bleibt die beschriebene 
Plasmaschicht erhalten, und sie ist gut sichtbar, weil sie keinerlei 
Granulationen enthilt, Osmium nicht reduziert und sich daher 
wegen ihrer Durchsichtigkeit von all den anderen Teilen deutlich 
abhebt. 

Aus den Beschreibungen und Zeichnungen anderer Autoren, 
die mit anderen Arten gearbeitet haben, kann man sehen, dab 
diese Schicht auch in den Zellen von Centaurea vorkommt (siehe 
Zeichnung HaBERLANDTS vom Querschnitt der Zellen, das Plasma 
ist gegen innen zu granuliert, nach aufen hin nicht), in den Zellen 
der beweglichen Teile der Orchideen (GARDINER), in den Staub- 
blattern von Oistus (KNOLL), Mimulus (Lutz) und wahrscheinlich 
in den Zellen von Aldrovanda (Photogr. von AsHipA). Fir die 
Zellen der Blattpolster von Mimosa finde ich keine geniigenden 
Angaben. 

Der hyalinen Schicht folgt die Hauptmasse des Cytoplasmas, 
die sich bei oberflachlicher Betrachtung grob granuliert und voller 
Einschliisse zeigt (Abb. 18). Bei genauerer Beobachtung wird der 
Eindruck der Inhomogenitét noch verstarkt, besonders wenn man 
eine Zelle, bei der die kontraktile Fahigkeit gerade begonnen hat, 
mit einer anderen vergleicht, in welcher die Kontraktion schon 
mehrmals ausgetibt worden ist (siehe Tafel I). 

In vivo und bei durchfallendem Licht ohne Vitalfarbungen 
hat das Cytoplasma von Berberis eine leicht gelbliche Farbe, die 
ziemlich ausgesprochen ist im zentralen Teil und um den Kern 
herum. Diese Farbung 148t noch deutlicher die groBen, unge- 
farbten, stirker lichtbrechenden Einschliisse hervortreten, die 
sicher eine mikrokristallinische Struktur besitzen, und die wir im 
Cytoplasma finden. Diese Einschliisse haben annahernd eine 
kubische Form mit einigen deutlichen Kanten, oder die Kanten 
sind zackig und zerfressen. In der Aufsicht sind die Einschliisse 
sehr klar und durchsichtig, wahrend die tiefen Teile, soweit sie 
durchsichtig sind, dunkle Farbténe annehmen, Farbungen, welche 
die Kanten und die Spriinge der zackigen und zerfressenen Rander 
deutlich hervortreten lassen. 

Diese Inhaltskérper sind von sehr komplizierter Struktur, 
und sie gleichen den von GUILLIERMOND beschriebenen Kérpern in 
den Zellen der Bliitenblitter und in denen der Vegetationskegel. 
Bei Berberis finden sie sich nur in den jungen Zellen; sie liegen 
auBer im Cytoplasma auch in den zentralen Vakuolen. Ich schreibe 
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ihnen die Funktion von Reservesubstanzen zu, die schon frith ge- 
bildet werden und von derselben Zelle spiter wieder aufgebraucht 
werden fiir ihre letzte Wachstumsperiode und ihre darauffolgende 
Entwicklung. g 

Ich glaube, da diese Erklarung auch auf die von GuILLimR- 
MOND beschriebenen Inhaltskérper ausgedehnt werden kann, Ein- 
schliisse, die bei allen Zellen mit schnellem Wachstum vorkommen. 

Auch die Dunkelfeldbeleuchtung zeigt keinerlei andere Eigen- 
schaften dieser K6rper; bei gekreuzten Nicols sind sie doppel- 
brechend. 

In der toten Zelle lésen sie sich teilweise auf und lassen einen 
flockigen Rest tibrig, welcher Osmiumsaure reduziert, das einzige 


Abb. 18. Berberis vulgaris. A junge Zelle in vivo beobachtet. A! Plasmo- 
lyse bei elektrischer Reizung. A! und All mit hypotonischen Lésungen 
behandelt. Gr6éBenzunahme der Zelle und Bildung der Zentralvakuole. 
B, Bi, Bll erwachsene Zelle; Bill, BIV it. mit verschiedenen Typen 
yon Vakuolen BV—BYV 11 it. in hypotonischer Lésung. C, Cl Granu- 
lationen mit Einschliissen. J—DIV Entwicklung der Granulationen in 
den erwachsenen und alten Zellen. DV Granulationen vom Typ DU, 
mit Alkohol behandelt. E alte Zelle HI it. mit Vakuolen. #—l Um- 
wandlungen, welche sich in der Zentralvakuole von Zellen finden, die zu 
lange beobachtet wurden. FI! Endzustand einer alterierten Zelle (halb- 
schematisch aus in vivo beobachteten Zellen). 
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Fixierungsmittel, welches sie wenigstens z. T. sichtbar macht. Bei 
dieser Fixierung schlieBen Cytoplasma und Vakuolen ziemlich 
eroke, braune Flocken ein, die in den fixierten Zellen die einzigen 
Formen der Reservestoffe darstellen. Abnliche Bilder findet man 
in den erschépften Zellen. Die Flocken nehmen in vivo sehr stark 
Vitalfarbstoffe auf. Ein guter Teil der Granulationen, die in den 
Zeichnungen zu sehen sind, die die Staubblatter von Centaurea, 
die Narben von Mimulus, die Zellen von Mimosa darstellen, sind 
wohl mit diesen ,,Flocken* identisch. 

AuBer diesen Inhaltskérpern gibt es kleinere Granulationen, 
einige fast an der Grenze der Sichtbarkeit, die ich ganz allgemein 
einfach als Mikronen und Submikronen bezeichnet habe. Beide 
finden sich iiberall, sei es im wandstandigen Cytoplasma, sei es 
in den Strangen, die die verschiedenen Teile der Vakuole durch- 
ziehen. Sie sind zahlreicher um den Kern herum, sie zeigen 
Brownsche Bewegung (Abb. 18—20). 

Es hat den Anschein, als ob die Mikronen und Submikronen 
bei Alterwerden der Zelle zanehmen wiirden, aber vielleicht scheint 
dies nur so, weil, wenn die gréBeren Aggregate verschwinden, die 
feinen cytoplasmatischen Granulationen deutlicher werden. Bei 
Dunkelfeldbeleuchtung erscheinen sie wie Korper mit deutlichen 
Eeken. Dabei sieht man auch, da} sie sich in Brownscher Be- 
wegung sehr langsam bewegen; das zeigt an, da das Cytoplasma 
ziemlich visk6s ist. 

Die Dunkelfeldbeleuchtung laBt auch das Chondriom deutlich 
hervortreten und zwar in Form von bakterienférmigen Elementen 
mit abgerundeter Spitze. Auch diese bewegen sich, aber mehr 
oszillatorisch. Sie sind gleichférmig im ganzen Cytoplasma ver- 
teilt, das Ektoplasma ausgenommen. 

Kine besondere Stellung unter allen diesen Inhaltskérpern 
nehmen die Chloroplasten ein (Tafel Ile). 

Sie finden sich in den sehr jungen Zellen im Zustand lebhafter 
Teilung durch Spaltung; sie sind linglich, werden spater in der 
erwachsenen Zelle elliptisch; man erkennt sie als Chloroplasten, 
weil sie eine wenn auch bleiche, griine Farbe haben und im 
Mikrospektroskop die charakteristischen Linien des Chlorophylls 
geben. 

Ob sie wahrend des jugendlichen Stadiums Starke bilden, ist 
nicht bekannt, sicher ist, daB sie in der erwachsenen Zelle keine 
mehr bilden. Aber in ihrem Innern findet man Kérper, die mit 
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Jod eine rétliche oder braune Farbe geben. Nach der ersten 
Kontraktion der Zelle sind sie umgeben von einem Hofe von 
kristallinischer Substanz. 

Wahrend die Chloroplasten in den noch in Entwicklung be- 
findlichen Zellen im Cytoplasma eingeschlossen sind und die 
Strange auftreiben, erscheinen sie in den mehr entwickelten Zellen 
manchmal in kleinen Vakuolen abgesondert, die ihrerseits wieder 
in der Cytoplasmamasse eingeschlossen sind. In diesem Falle sind 
die Reste des Chloroplasten immer von dem eben erwahnten 
kristallinischen Hofe umgeben. 

Sowohl die selbstandigen als auch die ,,maskierten‘‘ Chloro- 
plasten zeigen, entweder wenn die Zellen gereizt werden, oder wenn 
sie sich unter wenig giinstigen Lebensbedingungen befinden, 
charakteristische, systrophische Ballungen, und mit diesen Lage- 
veranderungen kiindet sich der pramortale Zustand der Zelle an, 
in welchem Entwicklungsstadium die Zelle auch immer sei. Die 
die Chloroplasten umgebende Substanz ist kristallinisch, es sind 
nadelf6rmige Kristalle, die strahlenformig gelagert sind. Die 
Dunkelfeldbeleuchtung zeigt diese Struktur deutlich; um die ganze 
Ablagerung herum befindet sich eine sehr ditinne Schicht von 
kolloider Substanz (Abb. 19). Diese stark sauren Ablagerungen, 
die, soweit man dies im Mikroskop sehen kann, eine groBe Be- 
deutung bei der Kontraktion zu haben scheinen, sind entweder 
einzeln oder zu Gruppen von zwei oder vieren vereint, in speziellen 
Vakuolen im Cytoplasma gelegen; sie fiillen diese Vakuolen fast 
vollkommen aus, derart, da es manchmal schwer ist, das Lumen 
der Vakuole zu erkennen. Beim Altern der Zelle nehmen die Ab- 
lagerungen an GréBe ab, manchmal verschwinden sie, indem sie 
die Vakuole, die gréBer geworden ist, leer lassen. Wenn die ganze 
Substanz, die die Ablagerung bildet, verschwunden ist, bleiben 
wandstandig die Chloroplasten zuriick, entweder zu einem 
Kliimpchen Proteinsubstanz reduziert, oder eine fast normale 
Form darbietend. In diesem letzteren Falle enthalten sie noch 
Chlorophyll, das sich in ein oder mehreren 6ligen Tropfen sammelt 
und sicherlich von der Degeneration des Chloroplasten selbst 
herrihrt. 

Die mikrokristallinische Substanz lést sich schon im pra- 
mortalen Stadium der Zelle, in fixierten Praparaten ist sie ganz 
verschwunden, ebenso wie auch die Vakuolen verschwunden sind, 
die sie enthielten. 
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Fiir Centaurea sind Spezialvakuolen mit kristallinischen 
Substanzen noch nie beschrieben worden. Auch ist es mie ge- 
lungen, solche aufzufinden, weder in erwachsenen Zellen noch in 
alten. Die kristallinischen Substanzen lassen sich jedoch direkt 
im Cytoplasma beobachten, bei langdauernden Reizen, die noch 


Abb. 19. Berberis vulgaris. Lebende erwachsene Zellen, Dunkelfeld- 
Beobachtung. A erschlaffte Zelle, A’ kontrahiert. C—C’ alte Zellen. 
D—D’ Kern der Zelle in Ruhe und in Kontraktion. 


keine Plasmolyse hervorrufen. Diese Kristalle haben die Eigen- 
schaft, die blaue Farbe des Kongorot anzunehmen (pH. 3—2,8). 

In Mimosa-Zellen fanden GuUILLIERMOND und seine Schiiler 
Spezialvakuolen, doch schreibt er eine gréBere Bedeutung den 
in Kin- oder Mehrzahl vorhandenen Zentralvakuolen zu, indem 
er diese als wirkliches Charakteristikum fiir die kontraktile Zelle 
ansieht, wahrend die peripheren Vakuolen denen entsprechen 
sollen, die allen sonstigen Zellen zukommen. Diese Annahme 
eriindet sich auf das Vorkommen von Protein und Tannin 
im Inhalt, ganz ahnlich demjenigen, den Baccarrtnt in den 
Vakuolen der Leguminosen schon friiher beschrieben hat. Jeden- 
falls sagt auch GuUILLIERMOND, daB die kleineren Vakuolen kein 
Neutralrot aufnehmen. Man sieht sie daher deutlich von dem 
roten Hintergrunde der groBen Vakuole sich abheben (Taf. Ie). 

Was nun weiter die Chloroplasten betrifft, so kommen solche 
oder auch Chromoplasten (bei manchen Arten) ganz alleemein 
in den kontraktilen Zellen vor, aber sowohl bei Dionaea und 
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Aldrovanda, als auch bei Mimulus, Torenia und Martynia und 
den Staubblattern von Sparmannia sieht man, daB die Plastiden, 
abgesehen davon, dafi sie wenig zahlreich sind, auch ihre charak- 
teristischen Eigenschaften verlieren. 

Diese ganzen Inhaltskérper treten aus der Masse des, je nach 
der Spezies, hyalinen oder gelblichen Cytoplasmas hervor. Das 
Cytoplasma zeigt sich im Dunkelfeld vollkommen homogen, aus- 
genommen die Zone, die die zentrale Vakuole begrenzt. Diese 
Zone ist bei Dunkelfeldbeobachtung fast immer leuchtend und 
im optischen Schnitt immer klar gezeichnet. 

In der Vakuole leuchten im Dunkelfeld die kristallinischen 
Substanzen, deren charakteristische Merkmale oben beschrieben 
wurden, auf. Es bewegen sich die Flocken, die aus ihnen hervor- 
gehen, und auBerdem bemerkt man eine Opaleszenz, die an einigen 
Stellen nur leicht, an anderen stirker ist, und die auch in gewissen 
Zonen der Vakuole ganz fehlen kann. Diese Opaleszenz kann 
man nach der Ansicht Borrazzis kolloiden Mizellen zuschreiben, 
die an der Grenze der Sichtbarkeit und in der Vakuolenfliissigkeit 
suspendiert sind. 

Die Vakuolenfliissigkeit nimmt sehr gut Vitalfarbstoffe an. 
Bei aufmerksamer Beobachtung sieht man, dafi Neutralrot (der 
Farbstoff, der am leichtesten eindringt,) gut an die Partikel ge- 
bunden wird, die die Opaleszenz geben, sowie mit grofer Inten- 
sitit an die Flocken. Die kristallinischen Substanzen nehmen, 
wenn sie vorhanden sind, auch einen anderen Ton an, sie farben 
sich aber nur wenig. In den Fallen, in denen die Farbung intensiv 
ist, diirfte sie von der Fliissigkeit herriihren, die in die Spalten 
eindringt, vielleicht von einer selektiven Absorption des Farb- 
stoffes durch die ganze Masse. Nur wenn die Zelle sich nicht in 
gutem Zustand befindet, wandeln sich die Teile, welche die Opales- 
zenz und die Flocken hervorbringen, in 6lige Tropfen um, die 
den gro&ten Teil des Farbstoffes fixieren, wahrend in der Vakuolen- 
fliissigkeit eine leicht rosa Farbung verbleibt (Taf. ITe). 

Wenn Plasmolyse eintritt, zieht sich die Vakuole zusammen 
und nimmt stark an Volumen ab. In ihrem Innern bilden sich 
dann tafelformige Kristalle, die immer auftreten, wenn man 
auf irgendeine Weise der noch lebenden Zelle Wasser entzieht 
(Taf. ILe). 

Es ist wichtig zu betonen, da8 im Gegensatz zu der deutlichen 
Plasmolyse der Zentralvakuole die Spezialvakuolen nur dann sich 
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plasmolytisch verkleinern, wenn die Permeabilitét des Cyto- 
plasmas irgendwie verandert ist. 

Gewohnlich ist nur eine Zentralvakuole vorhanden, manch- 
mal aber ist sie in zwei, sehr selten in drei Teile geteilt (Abb. 18). 

Wenn sie doppelt ist, ist der urspriingliche Vakuolenraum 
durch ein Cytoplasmaband geteilt. Die Granulationen und Flocken 
sind gleichmaBig verteilt. 

Diese Einschliisse finden sich dagegen fast alle in der apikalen 
Vakuole vereint, wenn der Vakuolenraum in drei Teile geteilt ist. 
Die Bedeutung dieser Lokalisation werden wir spater sehen, wenn 
wir von den Erscheinungen sprechen, die die Kontraktion be- 
gleiten. 

Bei Sparmannia findet Binninc, da die Vakuolen der kon- 
traktilen Zellen kein rotes Pigment enthalten, wodurch sie sich 
von den anderen Zellen des Staubblattes unterscheiden. Diese 
Tatsache wiirde das Vorhandensein eines Red-ox.-Systems ver- 
muten lassen, welche das rote Anthozyan in den Zustand der 
Leukobase umwandelt, tibrigens eine in der Natur normale Er- 
scheinung, die eine Parallele darstellen wiirde zu dem Vorkommen 
von Substanzen mit Oxydo-Reduktionsvermégen in der Zentral- 
vakuole der kontraktilen Zelle von Berberis. 

Von den anderen Pflanzen, ausgenommen die schon zitierten 
von GUILLIERMOND beschriebenen Falle, hat man keine Kenntnis 
tiber das vakuolare System. Im Cytoplasma kommen auch iiberall 
verteilt Oxydasen bzw. Peroxydasen vor. Das Cytochrom ist 
schwer sichtbar, wenn man es mit geeigneten Mitteln (KCN) in 
die Reduktionsphase umwandelt. 

Der Kern ist, in vivo gesehen, rund mit einer diinnen, deut- 
lich lichtbrechenden Kernmembran und enthalt das Chromatin in 
Form von kleinen granulierten und leicht gelappten Schollen. Sie 
werden alle zusammengehalten von feinen Faden. Die Dunkelfeld- 
beleuchtung zeigt nichts anderes als die Hellfeldbeobachtung, 
héchstens daf die Grundsubstanz des Kernes homogen ist. 

In fixiertem Material dagegen sieht der Kern ganz anders 
aus. Kr hat eine spindelige Form. Dies sieht man in den Zeich- 
nungen, die von Dop fiir Berberis nepalensis, von CHAUVEAUD fiir 
Berberis vulgaris, von Lutz fir Martynia gemacht worden sind. 
CRISTALLE erwahnt es bei der Beschreibung der Narben von 
Mimulus. Es handelt sich sicher um eine Fixationswirkung, die 
durch die Zusammenziehung des Cytoplasmas hervorgerufen ist. 
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In der Tat sieht man viele spindelférmige Kerne, auch wenn man 
chloroformierte ganze Stiicke fixiert, bei denen die Zellen gestreckt 
geblieben sind trotz der Reizwirkung des Fixationsmittels. (Wir 
werden spiater, wenigstens fiir Berberis, bei Beobachtungen der 
Zellen in vivo sehen, da die Kerne im Expansionsstadium andere 
Formen haben.) 

Der Kern wird spindelférmig bei der Kontraktion der Zelle, 
wie man bei Lebendbeobachtung sieht. 

Man bemerkt jedoch, da die Grundsubstanz schwicher 
sichtbar ist und an Volumen vermindert erscheint, das Retikulum 
des Chromatins mehr lichtbrechend mit zahlreichen Granula und 
von ungefahr der gleichen Gréfe wie das des Kernes im Ruhe- 
stadium, waihrend die Kernmembran dicker ist. Diese Tatsachen 
kann man deutlich erkennen im Dunkelfeld. Die Verdichtung 
des Chromatins kénnte uns an eine mehr oberflaichliche Lagerung 
des Chromatins selbst denken lassen, oder an eine Verminderung 
der Grundsubstanz durch Austritt eines Teiles der Fliissigkeit aus 
dem Kern in das Cytoplasma, oder in die Kernmembran, deren 
Verdickung wahrend der Kontraktion hiervon herrihren kénnte. 

Ich selbst neige dazu, eine Verainderung in der Verteilung 
des Chromatins anzunehmen, wie ich auch die Verschiedenheit 
des Kernes einzig auf die Zusammenpressung durch das Cyto- 
plasma zuritickfiihren méchte, mehr als auf eine aktive Bewegung 
des Kernes. Die Deformierung des Kernes in den chloroformierten 
Praparaten, die sicher von der Zusammenziehung des Cytoplasmas 
herriihrt, wiirde fiir diese Annahme sprechen. 

Starkere Veranderungen, die nicht passiver Natur sind, 
sind diejenigen, welche man in den Vakuolen und im Cytoplasma 
beobachtet. 

Die Zentralvakuole nimmt wahrend der Kontraktion nicht 
nur stark an Volumen ab, sondern sie nimmt auch ein Profil an, 
das dem der Membran gleicht (Abb. 20). 

Die Granulationen und besonders die Flocken begeben sich 
an die Spitze und an die Basis der Vakuole, indem sie sich gerad- 
linig und mit einer solchen Schnelligkeit bewegen, da man sie 
nicht mit den gebrauchlichen mikroskopischen Methoden messen 
kann. Sie drangen sich gegen die Wande, und es scheint, daf 
sie an der Spitze der Vakuole zahlreicher sind als an der Basis. 
Bei langdauernden Reizen, natiirlich ehe die ,,Plasmolyse“‘ einsetzt, 
teilt sich die Vakuolenhéhle, wenn sie in Einzahl ist, in zwei oder 
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drei Raume. Eine der Vakuolenwinde findet sich immer in der 
Hohe des Kernes und die andere direkt unter dem am meisten’ 
zugespitzten Abschnitte der Vakuolenhéhle. Der Teil, der die 
Hohle abschlieBt, enthalt die Flocken, die in ihr angesammelt 
sind. Diese blieben wahrend der Kontraktion unbeweglich und 
fixiert, wibrend sie, sobald die Erschlaffung eingesetzt hat, ihre 
gewohnliche, oszillierende Bewegung wieder aufnehmen und, so 
gedringt, den Kindruck eines Ameisenhaufens machen. Ebenso 
verhalten sich die Flocken, welche sich gegen die Zellbasis hin 
verschoben haben. Aber da das Lumen hier weiter ist, hdrt die 
Reizbewegung auf, und sie verteilen sich in gleichmabiger Weise 
iiber die ganze Vakuolenhéhle. Diese Beobachtungen sind in 
vivo angestellt worden an Praparaten, die elektrisch gereizt waren” 
oder in einigen, wenigen Fallen mit thermischen Reizen. Da sich 
aber auch ,,in natura‘‘ bei Berberis kontraktile Zellen mit drei 
Vakuolen finden, von denen die apikale gedrangt voll von Granula 
und Flocken ist, so halte ich es fiir mdglich, daB sich auch unter 
natiirlichen Verhaltnissen bei Kontraktionen, die durch lang- 
dauernde Reize hervorgerufen sind, ahnliche Erscheinungen ab- 
spielen wie diejenigen, die ich mit Warme- und Lichtreizen er- 
halten habe. : 

BUNNING erwahnt nichts von Vakuolenfragmentierung bei 
Sparmannia, ASHIDA dagegen bemerkt eine Tendenz dazu in den 
Zellen von Aldrovanda bei verschiedenen Reizen. 

Wahrend die Zentralvakuole die Form verandert und ihr 
Volumen verringert, was man vorwiegend in vitalgefarbten Zellen 
bemerkt, farben sich die Spezialvakuolen nicht, und sie verandern 
auch nicht ihre Form (iiber ihre Volumsverainderung kann man 
nichts aussagen, da ihr Durchmesser so klein ist, da& er nicht 
mefbar ware). Aber sie fiillen sich mit einer Substanz, welche 
in ihrem Innern ausfallt (Abb. 20). Wenn in der Vakuole zwei 
oder drei Granula vorhanden sind, so kommt es manchmal vor, 
daB sie von einem einzigen kleinen Hof umgeben werden, und sie 
erinnern dann in ihrem Aussehen an zusammengesetzte Starke- 
korner. 

Bei sehr protrahierten Reizen legen sich diese Spezialvakuolen 
meist, wenn auch nicht immer, an den Kern an, indem sie eine 
Lagerung annehmen, die derjenigen gleicht, die die Chloroplasten 
zeigen, wenn sie noch sichtbar sind, das heif&t, da& die Vakuolen 
sich zur Systrophe anordnen. Diese Tatsache, die fiir die Chloro- 
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plasten in den kontraktilen Zellen von Aldrovanda von AsHtpA 
gefunden wurde, beweist unter anderem die Passivitiit der Chloro- 
plasten wahrend ihrer Reizbewegung. Das Cytoplasma zeigt 
auBer der Bewegung der Spezialvakuolen wihrend der Kontrak- 
tion noch andere Eigenheiten. Vor allen Dingen stellt sich eine 
Torsionsbewegung in der ganzen Cytoplasmamasse ein, welche sich 
um den Kern herum verdichtet. Daf diese Bewegung eine wirk- 
liche und keine scheinbare ist, das geht daraus hervor, da8 z. B. 
in einer Zelle, in welcher sich im Ruhestadium der Kern (bei der 
Beobachtung) im Profil zeigt, er bei der Kontraktion in eine Lage 
gebracht wird, bei der man ihn in Aufsicht sieht. Diese Torsion 
der cytoplasmatischen Masse kann die Deformation des Kernes 
und die Spaltung der Vakuolen in zwei Teile erkliren. Sie diirfte 
auch die Beobachtung von CHAUvEAUD an den kontraktilen Zellen 
der Faden von Serberis verstandlich machen, die mit OsO, 
fixiert sind. CHAUVEAUD hat gefunden, daB das Cytoplasma sich 
schrag in der Zelle anordnet. Die Beobachtung ist insofern nicht 
ganz richtig, als wandstandiges Cytoplasma immer vorhanden ist, 
wenn auch der groBte Teil von der in Karyostrophe befindlichen 
Masse dargestellt wird; diese wirkt entweder, weil sie in groBer 
Quantitat vorhanden ist, oder weil sie mehr Einschliisse enthalt, 
‘stark reduzierend und tritt daher in den mit Osmiumsiure fixierten 
Praparaten sehr deutlich hervor. 

AuBer dieser Torsionsbewegung werden die Cytoplasma- 
strange, die durch die Vakuole hindurchgehen, kiirzer und dicker ; 
das Dickerwerden erfolgt jedoch nicht regelmaBig, wenn man die 
Zelle sehr stark reizt. Es bilden sich in den Strangen Knoten 
und Ausbuchtungen, die denen ahneln, die von KUHNE in den 
Zellen elektrisch gereizter Staubblatthaare von T'radescantia beob- 
achtet wurden. Die Verkiirzung und Verbreiterung der Strange 
erklart die Bildung der dritten Vakuole, insofern als es méglich 
ist, daB die Strange, die in der Nahe der Spitze sind, so enden, 
da sie an dieser anhaften und spater mit dem perinukledren Proto- 
plasma zusammenflieBen. 

Im Dunkelfeld sind die beschriebenen Umwandlungen sehr 
deutlich sichtbar, und mit dieser Beobachtungsmethode wurden 
auch noch andere Einzelheiten deutlich. 

Die ganze Cytoplasmamasse, ausgenommen die Hinschliisse, 
mit denen wir uns spiter beschaftigen werden, wird opalisierend, 
bei verlangerten Reizen sogar fast opak. Nichtsdestoweniger 
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treten die Mikronen und die Submikronen sehr deutlich und 
leuchtend aus ihr hervor. Jhre Anzahl scheint erhodht zu sein, 
und nicht nur das, es bilden sich auBerdem im Cytoplasma bei 
verlingerter Reizung leuchtende Areale, welche sich bei ver- 
inderten experimentellen Bedingungen iiber das ganze Cyto- 
plasma ausbreiten. 


Das granulare Cytoplasma, das der Wand anliegt, hat die 
eroBte Dicke angenommen, das Ektoplasma, das optisch leer ist, 
wird opalisierend, bildet aber immer einen sehr homogenen Grund, 
der mit der Membran in Kontrast steht, welche stark leuchtet, 
besonders in den Teilen, welche nach BUnnrnea aus Zellulose 
bestehen sollen. Die Cytoplasmaschicht, welche die Zentral- 
vakuole begrenzt, wird auch leuchtend, und es scheint, als ob 
sie an Dicke zunimmt (Abb. 19). 


Diese Veranderungen sind immer um so deutlicher, je starker 
und langer die Reizung ist. Das leuchtende Netz im Cytoplasma 
wird deutlicher, waihrend die leuchtenden Flachen sich ausbreiten, 
wenn sie anfangen, einen Teil des Cytoplasmas einzunehmen. 
Wenn der Reiz fortdauert, treten andere Erscheinungen auf, die 
sich von den oben beschriebenen unterscheiden, dadurch da die 
ersteren reversibel sind, wahrend die letzteren, ausgenommen in 
ihren Anfangsstadien, es nicht mehr sind und zum Tode der Zelle 
fiihren. Das heiBt, dal die Zelle vom Tetanus zur Kontraktion 
tibergeht. Der erstere Zustand wird reprasentiert durch die 
Farbenanderung des Cytoplasmas, welches gelblichbraun ( Berberis) 
wird, und der zweite durch das Ablésen des Ektoplasmas von den 
verdickten Teilen der Membran. Dies beginnt mit einem Spalt, 
der zuerst tiberall die gleiche Breite aufweist, sich dann aber nach 
dem Zentrum zu erweitert. In den Tiipfeln bleibt das Cytoplasma 
haften. Man bekommt also eine Plasmolyse in Zackenform 
(Krampfplasmolyse), die entlang den verdickten Wandstellen 
positiv ist, negativ an den diinnen, wie ich schon beim Hinweis 
auf die Plasmodesmen angedeutet habe. Die Vakuole wird noch 
kleiner, indem sie eine Form annimmt, die von Zelle zu Zelle 
verschieden ist, und die sich spiter auf einen runden oder ovalen 
Raum reduziert, und zwar dann, wenn auch die letzten Ekto- 
plasmateile sich von der Wand lostrennen. 


Die ganze abgetrennte Protoplasmamasse hat zuerst ein 
welliges Profil. Erst zum Schlu8 nimmt sie einen runden oder 
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elliptischen UmrifS an, der jedoch immer noch mehr oder weniger 
unregelmaBig ist. 

Mit der vollkommenen Abtrennung des Cytoplasmas ist das 
pramortale Stadium der Zelle beendet, das mit der Plasmolyse 
in Zackenform begonnen hat. Die Vakuolenfliissigkeit (die Zellen 
waren mit Neutralrot gefirbt) fairbt das Cytoplasma rosa und 
tritt aus. 

Die Spezialvakuolen, die zuerst unbeweglich sind, verandern 
ihre Form, die in ihnen eingeschlossenen Substanzen lésen sich 
und treten in das Cytoplasma iiber. 


In einigen Fallen, besonders wenn man _ wasserentziehende 
Substanzen verwendet oder solche, die emen schnellen Wasser- 


Abb. 20. Berberis vulgaris. A erwachsene, erschlaffte Zelle, A’ kontrahiert. 
AU—AII1 in Erschlaffung. B alte, erschlaffte Zelle. B’ Reiz-Plasmolyse 
bei elektrischer Reizung. C—C!IVY Umwandlung der protoplasmatischen 
Einschliisse waihrend mehr oder weniger protrahierten Iontraktionen. 
D—DI\ erwachsene Zelle, erschlafft und dann kontrahiert und schlef- 
lich in vollkommener Plasmolyse bei elektrischer Reizung. H—K’ Cen- 
taurea montana. Zellen des Staubfadens erschlafft und in Kontraktur. 
F Berberis vulgaris. WKontrahierte Zelle; Lagerung der Flocken wahrend 
der Reizung. G Kern der Zelle in Ruhe, G@ in Kontraktion, G’’ Kern der 
erschlafften und mit OSO, fixierten Zelle. 


40 Die Morphologie der kontraktilen Zelle 


austritt. herbeifiihren, bilden sich im Innern der Vakuole hexa- 
gonale Kristallplattchen oder nadelférmige Kristalle. 

Die Membranstelle, an der die Plasmolyse beginnt, kontrahiert 
sich, wird schlaff und zeigt eine progressive Verminderung sowohl 
der Quer- als auch der Langsausdehnung. Beim Fortschreiten 
der Plasmolyse zeigt es sich, dafX die verdickten Wandpartien 
zweier benachbarter Zellen nicht einheitlich sind, sondern nur 
aneinanderstoBen. Tatsachlich trennen sich diese Teile bei er- 
schlaffter Membran voneinander und lassen zwischen sich eiformige 
Spalten entstehen. Die Tiipfelstellen bleiben eng vereint. Der- 
artig sind die Verainderungen, die die Zelle erleidet, wenn ein Reiz 
zu lange andauert. Doch ist je nach der Intensitat des Reizes 
der Grad der Irreversibilitat in den Anfangsstadien der Plas- 
molyse sehr verschieden. 

Die Zellen der kontraktilen Teile der Staubblatter von 
Centaurea verhalten sich, soviel ich beobachten konnte, wie die 
von Berberis, und zwar sowohl bei Reizen, die eine Kontraktion 
hervorrufen, als auch bei solchen, die eine Plasmolyse verursachen 
(Abb. 20). Man sieht jedoch keine Spezialvakuolen; aber bei etwas 
langerdauernden Reizen zeigt sich im Innern des Cytoplasmas 
eine Ausfallung von kristallinischen Korperchen mit sehr niedrigem 
pH. Die Plasmolyse verlauft so wie bei Berberis, eher ist die Er- 
scheinung bei Centaurea, da die Zellwainde hier regelmaBiger sind, 
einheitlicher, sowohl wahrend der Krampfplasmolyse als auch in 
der letzten Phase der Zusammenziehung des Cytoplasmas und in 
der Endphase des Zelltodes. 

Wahrend iiber die Erscheinung der normalen Kontraktion 
des Cytoplasmas auBer meinen Untersuchungen nur noch die- 
jenigen von CHAUVEAUD (an fixierten Organen) vorliegen, findet 
man bei anderen Autoren Angaben, die man in Hinblick auf die 
an Berberts und Centaurea beschriebenen Erscheinungen als 
Plasmakontraktion auslegen kann, die bei zu starker und zu 
langer Reizung eingetreten ist. 

Solche Angaben finden wir vor allem in den Arbeiten von 
BUNNING, CrisTaLLE, Lutz und Asuipa, und sie erlauben uns, 
mit einiger Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daB das Cytoplasma 
sowohl in den Staubblattern von Sparmannia als auch in den 
Zellen der Narben von Mimulus und anderer verwandter Arten, 
sowie von Aldrovanda sich auf aihnliche Weise verhalte wie das- 
jenige von Berberis. 
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Die Erschlaffungsphase folet sofort auf die Kontraktion, 
und es scheint nicht, daB nach Beendigung des Reizes die Zelle 
fiir eine, wenigstens mit den von mir angewandten Methoden, 
mefbare Zeit kontrahiert bleibt. Es ware jedoch angebracht, 
das Phanomen graphisch zu registrieren, um sich sicher davon 
liberzeugen zu kénnen. Was die Zellen allein anbetrifft, so gehen 
sie direkt von der Phase der zunehmenden Energie in die der ab- 
nehmenden Energie iiber, ohne Intervall, wie es auch bei gewohn- 
licher Beobachtung erscheint. Wenn man aber das ganze Organ 
priift, so beobachtet man bei den verschiedenen Arten ein Inter- 
vall zwischen den beiden Phasen, welches man aber auch auf die 
Tragheit des Systems zurtickfiihren kénnte. 

Der Kern nimmt zuerst seine urspriingliche, d.h. die runde 
Form wieder an auch in den Zellen, die sehr verlangerten Reizen 
unterworfen waren, dann lockert sich die Cytoplasmaballung, 
welche die oben beschriebene Drehung erfahren hat und l6st sich 
auf. Die Chloroplasten kehren, wenn sie in Systrophe waren, 
in ihre urspriingliche Lage zuriick, so auch die Spezialvakuolen 
und ihre Einschliisse. Im Cytoplasma sieht man sehr langsame 
Stréme, die nur kurze Zeit andauern und manchmal gréBere Klum- 
pen von Cytoplasma mitschleppen. In der Vakuole nehmen die 
Granula und die Flocken sofort ihre Bewegung wieder auf. AuBer- 
dem sieht man sehr intensive Str6mungen in der Vakuole, welche 
ordBere, abgerissene Korper mit sich schleppen und sie vollkommen 
oder nur teilweise lésen. Das opake Aussehen des Cytoplasmas 
und des Ektoplasmas verschwindet, die cytoplasmatischen Granu- 
lationen scheinen an Zahl abzunehmen, und die EKinschliisse in 
den Spezialvakuolen verlieren teilweise den kristallinischen Hof, 
der sich bei der Kontraktion gebildet hat. 

Die Zellsaftstréme sind sehr gut sichtbar, wenn die Gewebe 
von der Ruhephase in die Ausdehnungsphase tibergehen. 

An Langsschnitten der lebenden Staubblatter sieht man, wie 
die Vakuole sich vergréBert, ihr Lumen erweitert und eine mehr 
oder weniger rechteckige Form annimmt. Die Granula, die vorher 
vom Zellsaftstrom mitgeschleppt worden sind, lésen sich nach und 
nach auf, bis nur noch ein Rest von Flocken iibrigbleibt. 

Leider verfiige ich nur iiber wenige Beobachtungen tiber das 
Ausdehnungsstadium der Zelle. Gewohnlich sieht man, daB die 
Membran (an Schnitten) fast homogen ist, die Verdickungen sind 
nur schwer sichtbar. Die Zelle wird linger auf Kosten ihres Quer- 
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durchmessers und nimmt die Form eines Zylinders an, der in der 
Richtung der Lingsachse des Staubblattes in die Lange gezogen 
ist (Abb. 17, 26; Taf. Ile). Der Kern, der wandstandig ist, ragt in 
die Vakuole vor, und das Cytoplasma folgt in seiner Defor- 
mation derjenigen der Wand. Aufer in der Ruhelage bleibt in 
der Zelle das Volumen des Cytoplasmas unverandert, wahrend 
das der Vakuole zunimmt. Dieser letzte Teil der Ausdehnungs- 
phase wiederholt sich, wenn die schon erschlaffte Zelle mit Spuren 
von Chloroform oder mit stark hypotonischen Lésungen behandelt 
wird, die aber noch mit dem Leben der Zelle vereinbar sind. 
In der gleichen Weise wirken isotonische Lésungen bei einer 
Temperatur bis zu 30°. 

An Langsschnitten der Staubblatter von Berberis und bei 
Centaurea verhalten sich die Zellen in der oben beschriebenen 
Weise; man konnte aber einwenden, dai die Art, mit der die 
Kontraktion wahrend der Beobachtung geschieht, anders sein 
kénnte als unter natiirlichen Verhaltnissen. 

Hierauf kann man vor allem erwidern, dafi ein solcher Ein- 
wand nicht recht angebracht ist. Es ist ja klar, da eine isolierte 
Zelle sich bei der Beobachtung nicht genau so verhalt wie dieselbe 
Zelle im natiirlichen Gewebsverbande. Es geniigt ein zu starkes 
Licht durch den mikroskopischen Kondensor oder eine Verande- 
rung im Gasgehalt der Untersuchungsfliissigkeit, um die Lebens- 
reaktionen der Zelle bis an die Grenzen des Normalen hin zu ver- 
andern, wenn man als normal die natiirliche Umgebung bezeichnet. 

Aber auber der natiirliichen Umgebung des Lebensoptimums 
gibt es noch ein anderes Gebiet, in welchem der Organismus 
immerhin mehr oder weniger gut leben, und in dem er noch seine 
Funktionen im wesentlichen ausiiben kann. Es ist dies ein Exi- 
stenzgebiet, das ich, wenn auch nicht gerade natiirlich, so doch 
wenigstens physiologisch nennen méchte. In diesem Gebiete 
arbeitet man meist, auch wenn man unter den bestméglichen 
Bedingungen experimentiert, und zwar schon deshalb, weil man 
absichtlich den Gleichgewichtszustand stért, der die natiirliche 
Umgebung ausmacht, da man eine der Bedingungen variiert, 
wodurch das Gleichgewicht so verandert werden kann, dai man 
bis an die Grenze der pathologischen Prozesse gelangt. 

Dieser Tatsache sollte man sich immer bewubt sein, wenn man 
Beobachtungen ausfiihrt oder experimentiert. Es ist also auch 
nicht angebracht, von ,,natiirlichen‘’ Bedingungen zu sprechen 
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bei Beobachtungen im Laboratorium; jedoch ist es wichtig, alle 
Modalitaten einzuhalten, die es der Zelle erlauben, ihre funda- 
mentalen Lebensfunktionen fortzusetzen. 

Diese Betrachtungen erlauben es uns, anzunehmen, daB die 
in vivo beobachteten Veranderungen in den Zellen wahrend der 
Kontraktion qualitativ die gleichen sind wie die, welche in 
natura vorkommen. Quantitativ kénnen aber wohl Unterschiede 
vorhanden sein. In der Tat wire es aus den oben angefiihrten 
Griinden nicht zulassig, zu vermuten, daB die Kontraktilitat in 
natura mit einer Reihe von Reaktionen der gleichen Intensitat 
auftrate, wie diejenige, die man an den Praparaten sieht. Auch 
qualitativ k6nnen Unterschiede bestehen zwischen dem, was in 
den isolierten Geweben geschieht und dem, was in sito vorkommt; 
denn im ersteren Falle fehlen die Korrelationen zwischen den 
einzelnen Geweben, welche dagegen wohl mit Sicherheit im zweiten 
Falle zur Geltung kommen. Andererseits ist es fiir eine Analyse 
der Phanomene in ihrem Determinismus absolut notwendig, die 
einzelnen Faktoren einen vom anderen zu isolieren, was wieder 
nur durch das Experiment erreicht werden kann. 

Auf Grund obiger Ausfiihrungen k6nnen wir schlieBen, dab 
im Staubblatt Zellen vorkommen, welche wahrend der Bewegung 
des Organes die Form verandern. Der Kern wird spindelformig, 
die Membran nimmt an Dicke zu, die Vakuole an Volumen ab, 
und das Cytoplasma zeigt Torsionserscheinungen. Bei Dunkelfeld- 
beleuchtung erscheint es optisch leer. Das Cytoplasma, welches 
in Ruhe ist, zeigt eine leichte optische Inhomogenitat, gleichzeitig 
treten Erscheinungen auf, die man auf Veranderungen im Zell- 
metabolismus zuriickfiihren mu (Auftreten von kristallinischen 
Substanzen). 

Man darf vielleicht die fiir Berberis und Centaurea beschrie- 
benen Phainomene verallgemeinern auch fiir die kontraktilen 
Zellen anderer Pflanzen. Sowohl nach eigenen Befunden als auch 
nach den Angaben anderer Autoren iiber die kontraktilen Gewebe 
der Staubblatter, Narben, Labellen kann man Argumente dafiir 
sammeln, daB auch diese sich in der gleichen Art verhalten. 
Jedoch miiBte dies erst noch eigens experimentell gepriift werden. 

Fiir Mimosa ist es, wenigstens bei dem augenblicklichen Stand 
unserer Kenntnisse, heute noch unmdglich, eine bestimmte Mei- 
nung auszusprechen. Es steht also fiir diese Pflanze noch ein 
weites Forschungsgebiet offen. 
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Eine andere, zum Teil morphologische Frage, die immer das 
Interesse derjenigen erweckt hat, die sich mit der Kontraktilitat 
beschiftigt haben, ist es, ob die Zelle und nicht nur das Gewebe 
oder das Organ waihrend der Kontraktion ihr Volumen verandert. 


Tabelle I 
Areale der Zellprojektionen von Berberis vulgaris (A und folg.) und 
von Centaurea montana (A’). Erschlaffte (A—A’), durch elektrischen 
Reiz kontrahierte (B—B’) und in Kontraktur durch HCCI, (C). 


Zellen A B C wat B’ 


197 191 66 102 102 
176 168 70 97 96 
210 | 212 90 103 109 
168 169 72 107 Ly 
162 162 76 121 119 
155 153 
191 193 = — — 


Fir Berberis bin ich zu dem Schlu8 gekommen, dal die Zellen 
wahrend der Kontraktion das Volumen nicht verandern, wobei 
ich mich auf verschiedene Argumente stiitze. Tatsaichlich ver- 
andern sich die Projektionsumrisse der erschlafften und der kontra- 
hierten Zelle nicht. 

Ich habe niemals Wasseraustritt in die Interzellularen be- 
merkt auBer wahrend der Reizplasmolyse infolge von zu stark ver- 
langerten Reizen. SchlieBlich sind Latenzzeit und Kontraktions- 
phase (fiir welche, am Organ gemessen, sicher zu hohe Werte 
erhalten werden, weil, das kontraktile Gewebe viele inaktive Ge- 
webe in Bewegung setzen mu) zu klein, als daB das Wasser die 
notige Zeit finde, in die Interzellularen iiberzutreten. 

Die Zellen von Centaurea verhalten sich wie die von Berberis, 
die Latenzzeit ist hier jedoch nicht gemessen worden. Ich glaube, 
dali bei dieser Pflanze die Zelle ihr Volumen nicht andert, auch 
wenn PrEFFER, der sich besonders auf den Luftaustritt aus den 
Interzellularen stiitzt und auf die Messung des Organes in toto, 
gemeint hat, das Gegenteil beweisen zu kénnen. Prerrer hat 
nicht gesehen, dafs die Zelle auSer einer Verkiirzung ihrer Langs- 
achse wihrend der Kontraktion auch eine Verlingerung der Quer- 
achse zeigt, es war also unvermeidlich, dafi die Zellen, wenn sie an 
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Dicke zunahmen, die Luft heraustrieben, welche sich in den 
Interzellularen befand, oder das Wasser, das in diese injiziert 
worden war. Spiater war jedoch Prerrer selbst nicht mehr so 
tiberzeugt von der Richtigkeit seiner Ansicht, was sehr gut in der 
letzten Ausgabe seiner Pflanzenphysiologie zum Ausdruck kommt. 

Auch an Berberis habe ich gesehen, daB die Luft in einem 
inneren Staubblatte wahrend des Reizes aus den Interzellularen 
ausgetrieben wurde; aber ich habe niemals beobachtet, daB aus 
dem unverletzten Organ Substanzen austraten, die das Reaktions- 
medium (Lésung verschiedener Indikatorfarbstoffe) verandert 
hatten. Hiermit will ich nicht die Hypothese ablehnen, die ich 
schon in speziellen Arbeiten dargelegt habe, da® vielleicht die 
Membran Wasser aufnehmen kann. Wie die Erscheinung auch 
immer sei, sie ist auf jeden Fall interzellular, eine Anschauung, 
die als erster DE CanDoLLE fiir Berberis vertreten hat, spiter CoHN 
fiir die Zellen der Filamente der Cardueen und endlich CHavvEauD 
wieder fiir Berberis. BUNNING ist dagegen fiir Sparmannia anderer 
Ansicht. Er beobachtet, daB waBrige Losungen aus den Zell- 
membranen der Staubblatter austreten. Man kann sich nur auf 
die Volumsveranderung verlassen, weil dieser Verf. an unver- 
letzten Organen gearbeitet hat, und die Ausscheidung, die er ge- 
sehen hat, kommt von der intakten Zellmembran her und nicht 
aus verletzten Stellen. Es la8t sich nur ein einziger Kinwand 
machen gegen die Darlegung BUnnines. Aus den Zeichnungen, 
die Dor von den Staminodien von Sparmannia bringt, ersieht 
man, da die Gewebe, welche die Warzen bilden, ein driisiges 
Aussehen haben. Die Gerbstoffsubstanzen, die BUNnina fand, 
kénnten Sekrete aus diesen Driisen sein oder direkt aus dem 
Hautgewebe, in welchem die normale Sekretion wahrend des 
Reizes erhéht sein kénnte. Aber abgesehen von diesem Hin- 
wande sind die Untersuchungen von BUNNING die einzigen, die 
irgendeine reelle Grundlage haben. Diejenigen anderer Autoren 
leiden daran, da in den Organen immer Kontinuitatsunter- 
brechungen durch Verletzung vorkamen und man daher nicht 
sicher sein kann, ob die Fliissigkeiten wirklich und ausschlieBlich 
aus dem kontraktilen Gewebe ausgetreten sind oder vielleicht nur 
aus dem verletzten und passiv deformierten GefaBbiindel. BONNIER 
bemerkt tatsichlich, daB sich in den Geweben des Blattgelenkes 
von Mimosa waibrend der Kontraktion eine starke Druckerhéhung 
einstellt. 
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Soweit ich die Experimente von Prerrer an den Staub- 
blittern von Berberis und an Centaurea wiederholt habe, die von 
ihrer Basis abgetrennt und mit ihrer Schnittflache in eine Indi- 
katorlésung getaucht worden waren, habe ich niemals eine Farb- 
verinderung in der Lisung gesehen, die die verletzte Stelle um- 
gab, auch wenn ich die Reize so lange verlangerte, bis das ganze 
Gewebe in Tetanus getreten war. Ich habe wohl Gasblasen aus- 
treten sehen, aber niemals eine Fliissigkeit. Dies bestatigt nicht 
nur die Experimente von GARDINER und all den anderen For- 
schern, die PFEFFER vorangingen, sondern auch die spateren von 
CHAUVEAUD, die von PFEFFER nicht beachtet wurden. 


Aus angeschnittenen Blattgelenken von Mimosa tritt bei der 
Kontraktion Fliissigkeit aus; aber dasselbe kommt, wenn auch in 
ganz geringem Ausmafe, am Blattgelenk auch in Ruhe vor, ohne 
daB man feststellen kann, aus welchem Gewebe diese Fliissigkeit 
stammt. Wenn der Stiel vollkommen unverletzt ist, sieht man 
aus dem Blattgelenk, wenn man die obere Seite entfernt, an der 
Verletzungsstelle bei der Kontraktion einen Tropfen Flissigkeit 
austreten, auch wenn man schon vorher den unteren Teil des 
Blattgelenkes selbst entfernt hat. AuBerdem mu betont werden, 
da® der Austritt von Flissigkeit keine konstante Erscheinung bei 
der Kontraktion der verletzten Gelenke ist. 


Die Experimente von BLACKMAN und PaINe zeigen, obgleich 
sie exakt durchgefiihrt sind, wohl, daB es einen Fliissigkeits- 
austritt (Hxosmose) aus den verletzten Geweben gibt, aber sie 
beweisen noch nicht das, was sie eigentlich beweisen wollten, 
nimlich den Austritt von Fliissigkeit aus den Zellen der un- 
verletzten Organe. 


Wenn man auch den Austritt von Flissigkeit aus unver- 
letzten Organen bezweifeln kann, so ist doch der Austritt von 
Gasen bewiesen. Diese werden durch die Fliissigkeiten aus- 
getrieben, die die Interzellularen fiillen. Fiir Berberis und Cen- 
taurea habe ich gezeigt, daB sie herausgetrieben werden, weil die 
Zellen die Form veriindern, indem sie ihren Durchmesser ver- 
eroBern und die interzelluliéren Raiume beinahe ganz ausfiillen. 
Das Organ verkleinert also sein Volumen, und ich glaube, daB 
man mit dieser Deutung auch die Volumsverminderung der 
Narben von Mimulus und anderer Pflanzen erklaren kann, wie 
sie von Lutz gefunden worden ist. 
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Tatsichlich kénnte, wenn die Interzellularen verschwinden, 
das Volumen des Gewebes sich vermindern, ohne da eine Ver- 
minderung des Zellvolumens eintritt. 

Fiir die Labellen ebenso wie fiir die kontraktilen Zellen von 
Dionaea und Aldrovanda sind wir also vollkommen im Dunkeln. 
Fiir die Labellen nimmt v. GUTTENBERG an, daB sie bei der Kon- 
traktion den Turgor erhéhen, wihrend Asutpa, der das Gewebe 
bei Aldrovanda an einen anderen Ort verlegt, das Gegenteil findet. 
Fir Mimosa wissen wir nach dem augenblicklichen Stand unserer 
Kenntnisse, daB die obere Polsterhilfte an Umfang zunimmt, 
wahrend die untere zusammengedriickt wird; aber wir wissen 
nicht, wie die lebenden Zellen sich dabei verhalten, weil noch 
keine speziellen Messungen an ihnen ausgefiihrt worden sind. 
Die Messung der Gewebe in toto und die Leitfahigkeit der Organe 
mit Unterbrechungen der Kontinuitaét haben also keine wirkliche 
Bedeutung fiir die Losung der aufgeworfenen Frage. 


Soweit sind die charakteristischen Merkmale der kontrak- 
tilen Zellen untersucht worden. Es ware nun angebracht, auf- 
zuklaren, welches die Entwicklung der Zellen sei, wie ihr Aus- 
sehen in den verschiedenen Entwicklungsstadien ist, die der Reife 
vorangehen oder folgen und endlich, in welchem Augenblick ihrer 
Ausbildung die kontraktile Eigenschaft sich einstellt. Die junge 
Zelle von Berberis, iiber welche auBer meinen eigenen keine anderen 
Untersuchungen vorliegen, zeigt sich vollkommen verschieden von 
der erwachsenen; sie hat eine rechteckige Form und noch keine 
Vakuolen und weist eine starke Anhaéufung von kristallinischen, 
stark lichtbrechenden Reservesubstanzen in ihrer zentralen Vakuole 
auf. Diese Substanzen lésen sich mit fortschreitender Entwicklung 
der Zelle auf. Die kleinen Vakuolen, die sich ziemlich friih in 
der Zelle bilden, schlieBen sich spaiter zusammen zu einem ver- 
zweigten Vakuom, welches sich schlieBlich zu einer endgiiltigen, 
groBen, zentralen Vakuole organisiert. rst wenn die gut aus- 
gebildete Zentralvakuole vorhanden ist, stellt sich die Kon- 
traktilitat der Zelle ein, dann treten auch in der Vakuole die Oxy- 
dasen auf. DaB die Kontraktilitét im Zusammenhang mit einem 
gewissen Wassergehalt steht, zeigt die Tatsache, da noch nicht 
kontraktile Zellen, die unter dem Mikroskop in hypotonischen 
Lésungen gehalten werden, nach einer gewissen Zeit, nach Volum- 
zunahme der Zentralvakuole, auf die Reize reagieren, indem sie 
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sich kontrahieren. Aber wenn man natiirlich auch zugeben muB, 
da die Vakuole fiir die Kontraktion notwendig ist, so darf man 
bestimmt nicht behaupten, da die Anwesenheit dieses Organes 
ausreichend sei, um die Kontraktilitaét zu erklaren. Die Chloro- 
plasten findet man nicht sehr zahlreich, aber gut ausgebildet und 
in aktiver Teilung. Sie haben die gleiche Anordnung wie in den 
erwachsenen Zellen, d. h. sie liegen wandstandig. 

Es sind keine genauen Untersuchungen ausgefiihrt worden 
iiber den Zeitpunkt, in welchem die Membran ihre endgiiltige 
strukturelle Ausbildung erfahrt. Einige Befunde zeigen uns aber, 
daB die Verdickungen sich sehr spat bilden, jedoch noch bevor 
die Zentralvakuole vollkommen organisiert ist. 

Wenn ein grofer Teil der Zellen entwickelt ist, stellt sich das 
Staubblatt in einen Winkel von 45° zu der Achse des Ovariums, 
und somit beginnt die Kontraktionsbereitschaft des Organes. 
Lutz beobachtete, da, wenn die Narben auseinanderspreizen, 
die Narbe reizbar ist und sich kontrahieren kann. Aber auch Lutz 
nimmt fiir Martynia ebensowenig wie ich fiir Berberis an, daB die 
Fahigkeit, die auBeren Reize zu tibertragen, gleichzeitig sich ein- 
stellt mit dem Beginn der Kontraktilitat. Fiir Berberis ist es 
experimentell bewiesen, daB die direkt reizbaren Zellen sich schon 
auf Reize hin kontrahieren kénnen, die, wenn sie auf das ganze 
Staubblatt einwirken, keine Reaktion ausldsen. 

Die Starke der Kontraktion nimmt ab mit der Riickbildung 
der Zelle selbst. Gewéhnlich verschwindet die Kontraktilitat, 
wenn sich keine Oxydasen mehr in der Vakuole finden, die enorm 
an Volumen zugenommen hat. Die Reservesubstanzen sind dann 
schon lange verschwunden und haben nur Reste zuriickgelassen, 
wahrend die peripheren Vakuolen keine kristallinischen Einschliisse 
mehr enthalten. 

Die Zelle nimmt den Charakter von alten Zellen an, der 
einzige morphologische Anhaltspunkt, den es noch fiir ihre Reiz- 
empfindlichkeit gibt, ist in alten Zellen die Verlagerung der Flocken 
nach den beiden Polen der Vakuole hin, wenn durch Induktions- 
strom gereizt wird, was aber auch fiir Gewebe anderer Natur 
zutreffen kénnte. 

Wenn wir zum Schlusse die Eigenschaften zusammenfassen, 
die die kontraktilen Zellen von anderen Zellen unterscheiden, so 
kénnen wir sagen, daB wir unter ihnen langliche sowie iso- 
diametrische antreffen; manche sind mit einer regelmaig oder 
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unregelmaifig verdickten Membran versehen, andere mit diinnen, 
unverdickten Membranen. Aber wie auch die Verdickung der 
Membran sei, die Membran ist immer viel elastischer und dehn- 
barer als die irgendeiner anderen Zellart. Alle kontraktilen Zellen 
haben ein dichtes und veranderliches Cytoplasma und, wie es 
scheint, immer zweierlei Arten von Vakuolen. Obwohl diese 
Zellen also alle gemeinsame morphologische Charakteristika auf- 
weisen, sollen sie doch nach Angabe einiger Forscher ihre Form 
nicht alle in gleichem Sinne waihrend der Kontraktion verandern: 
die Zellen emiger Pflanzen sollen ihr Volumen verringern, die 
anderer Pflanzen sollen es vergréSern, und bei noch anderen 
endlich bliebe es konstant. 

Kine andere Frage, welche bis jetzt noch keine geniigende 
Bearbeitung gefunden hat, ist die nach dem Ursprung der kon- 
traktilen Zelle, besonders, ob in den verschiedenen Pflanzen die 
kontraktilen Gewebe eine homologe Natur zeigen, oder ob ihre 
Ahnlichkeit die Folge einer Konvergenz von Eigenschaften ist. 
SchlieBlich ware es wichtig, den Zweifel zu beheben iiber den 
eigentlichen Ort der Kontraktion bei Mimosa und tiber die Natur 
des kontraktilen Gewebes dieser Pflanze. Wenn dieses in Wirklich- 
keit in den peripheren Lagen der Blattgelenke lokalisiert ware, 
so wiirde das die Annahme von v. GUTTENBERG stiitzen, welcher 
zwei Arten von kontraktilen Geweben unterscheidet, das Gewebe 
mit rundlichen Zellen (Mimosa und ahnliche Pflanzen) und das 
mit langlichen Zellen bei anderen Pflanzen. 

Wenn es sich aber bestatigen lieBe, was aus den Versuchen 
hervorzugehen scheint, bei denen die Polster der Blattgelenke 
weggeschnitten wurden, ohne daf die Kontraktilitat verlorenging, 
namlich da sich das kontraktile Gewebe irgendwo anders lokali- 
siert befindet, und zwar im perivasalen Parenchym oder Kollen- 
chym, dann ware ein wichtiges Argument erbracht im Sinne der 
Einheitlichkeit des kontraktilen Gewebes. Jedenfalls miissen 
wir der Charakterisierung v. GuTTENBERGS noch hinzufiigen, 
daB ein Gewebe mit schneller Kontraktion Zellen mit dehnbaren 
und elastischen Membranen besitzt. Es finden sich in ihm ferner 
stets groBe interzellulare Raume, die teilweise oder ganz ver- 
schwinden, wenn die Zelle sich in Kontraktion befindet. 
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Kapitel ITI 


DER BEWEGUNGSMECHANISMUS DER 
VERSCHIEDENEN KONTRAKTILEN ORGANE 


Das Studium des Bewegungsmechanismus wire leichter und 
hatte genauere Resultate ergeben, wenn man kontraktile Zellen 
beobachten kénnte, die nicht in andere Gewebe eingeschlossen 
sind, sondern fiir sich selbst ein Organ bilden wiirden. Leider ist 
auBer den wenig studierten Doppelhaaren von Centaurea (ZIEGEN- 
SPECK) und den Filamenten von Cyclanthera, deren Bewegungen 
noch zu ungenau’ bekannt sind, um sie sicher klassifizieren zu 
k6énnen, kein Pflanzenorgan bekannt, das aus nur wenigen Zellen 
besteht und daher direkt ohne Praparation der mikroskopischen 
Beobachtung zuginglich ware. 

Man ist also auf das Studium dinner Schnitte durch das 
lebende Organ angewiesen, die ihre Reizbarkeit bewahren, oder 
aber man experimentiert mit in den verschiedenen Lagen fixierten 
Stiicken in den wenigen Fallen, in welchen es méglich ist, sie zu 
erhalten. 

Unter den kontraktilen Organen ist dasjenige, welches den 
einfachsten Bau aufweist, die Narbe von Mimulus cardinalis. 
Aber auch an anderen Pflanzen, die der gleichen oder verwandten 
Familien angehéren, findet man Narben, deren Lippen die gleiche 
Struktur haben und schnelle Bewegungen vollfiihren. 

Ich wahle als Beispiel Mimulus cardinalis, weil dieses Objekt 
am haufigsten studiert worden ist besonders von Lutz und von 
CRISTALLE. 

Luz findet, daB die beiden Narbenlippen in der geschlossenen 
Bliite genau aufeinanderpassen. Die Offnungsbewegung des 
Lappens und die Reizbarkeit scheinen beide gleichzeitig aufzu- 
treten, waihrend das Wachstum noch fiir 2 oder 3 Stunden nach 
der Offnung fortdauert. Es ist stirker im unteren als im oberen 
Lappen, und in ein und demselben Lappen ist die Innenseite stirker 
entwickelt als die AuBenseite. Lurz experimentierte mit einem der 
Lappen, stellte Messungen an und kam zu dem SchluB, daB das 
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Auseinanderspreizen der Narbenlippen nicht durch Unterschiede 
im Wachstum erfolgt, sondern durch die Verschiedenheit des 
Turgors der einzelnen Zellen der Innen- und AuBenseite, oder bei 
konstantem Turgor durch die Unterschiede in der Elastizitat der 
Membran, und zwar sowohl bei den Zellen der Ober- als auch bei 
denen der Unterlippe. 

Die Experimente von Lutz wurden gewoéhnlich am unteren 
Lappen ausgefiihrt, welcher die klarsten Resultate gibt. Natiir- 
lich verhalt sich der obere Lappen in der gleichen Weise, doch sind 
die Verhaltnisse dort weniger gut sichtbar als beim anderen. 

Der anatomische Bau des Narbenlappens ist einfach (Abb. 21). 
Die untere Flaiche ist bedeckt von einer epidermalen, kutikulari- 
sierten Zellschicht. Von der Epidermis der Innenflache des Lappens 
ist jede Zelle papillé6s vorgewoélbt. Hier ist die Kutikula nicht 
deutlich sichtbar. Zwischen den beiden Epidermen liegt das kon- 
traktile Gewebe, das aus diinnwandigen Zellen gebildet ist, die in 
der Richtung der Narbenachse gestreckt sind und am fixierten 
Praparat nur wenige Interzellular- 
raume zeigen, wahrend in vivo 
im Gewebe Interzellularen vor- 
kommen und sogar recht zahl- 
reich sind 
(Abb. 22). 


“ae 


ee = 
—— = 
we = Sn 


.21. Langsschnitt durch Abb. 22. Mimulus luteus. 


die Narbe Langsschnitte durch eine lebende 
A von Mimulus cardinals, Narbenlippe. 
B von Goldfussia. (Nach Lutz.) Akontrahiert, B erschlafft. (50 x .) 
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Nach Ansicht von Lutz erscheint das Gewebe an Langs- 
schnitten homogen. An Querschnitten dagegen sind die Zell- 
membranen der AuBenseite diinner als die der Innenseite. Das 
Parenchym bildet sich nach Lutz gegen die Innenseite der Lippe 
zu in ein Kollenchym mit stark lichtbrechenden Membranen um. 
Dieses Kollenchym setzt sich in den Griffel fort und geht um das 
GefaiBbiindel herum wieder in ein Parenchym mit stark verdickten 
Membranen iiber. Vielleicht dienen diese so modifizierten Zellen 
fiir den Pollenschlauch als Leitgewebe. 

Fiir das Zustandekommen der Kontraktion zieht Lutz die 
Au®en- und die Innenseite der beiden Lappen in Betracht. Er 
mift ihre Deformierung, indem er die Lange transversaler Linien 
auf der Oberseite der Lappen vor und nach der Kontraktion be- 
stimmt, wahrend die Veranderung in der Dicke durch Hebung 
und Senkung des Tubus mit der Mikrometerschraube festgestellt 
wird. Nach den Angaben von Lutz bliebe der Brechungsexponent 
konstant. 

Bei diesen Messungen findet der Verfasser, daB der untere 
Lappen sich mehr als der obere deformiert; in ein und demselben 
Lappen kontrahiert sich die Innenseite stirker als die AuBenseite. 

Mimulus cardinalis: 

Breite 3,4% 
Innenseite 
vanes 21,6%, 


Unterlappen 
| Lange 4,6% 


AuBenseite | 

Breite 1,3% 
| Beatte 2,5% 

Innenseite 

lige 1L38% 


Oberlappen 
Lange 2,9% 


AuBenseite | 
Breite 0,5% 


Im Unterlappen betrigt also die Verkiirzung das Doppelte 
wie die im Oberlappen. Dementsprechend fiihrt der Unterlappen 
bei der SchlieBbewegung eine doppelt so groBe Bewegung aus wie 
der Oberlappen. 
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Die Narben von Goldfussia (Abb. 21B) verhalten sich ebenso. 
Aus der Verkiirzung der Durchmesser berechnet Lutz die 
Verringerung des Volumens. 
( AuBenseite 6,1% 
Oberlappen , - 
i eae 11,4% 


AuBenseite 10,7°% 
Unterlappen : 
eres 19°39), 


Er kommt zu dem SchluB&, daB ,,im ganzen“ eine Verminde- 
rung des Volumens der Narbe vorliegt. Diese Verminderung scheint 
extrazellular bedingt zu sein, weil sich auch in Praparaten, die in 
Ol liegen, niemals ein Austritt von Wasser beobachten 1a6t, auch 
dann nicht, wenn ihnen Wasser vorher injiziert worden war. Das 
gleiche beobachtet Lurz bei Centaurea im Gegensatz zu PFEFFER. 
AuBerdem beobachtet er, dai bei Centaurea die Staubblatter, die 
so prapariert sind, sich nicht sofort kontrahieren, sondern erst eine 
gewisse Zeit nétig ist, bis sie die Bewegung wieder aufnehmen. 

Um die ungleiche Volumsverminderung der AuSen- und 
Innenseite der Narbe zu erklaren, macht der Verfasser zwei Arbeits- 
hypothesen. Entweder ist die Membran der Zellen der Innenseite 
elastischer als diejenige der Zellen der AuSenseite, und wenn nun 
auch der Turgorabfall in der ganzen Narbe gleich ist, so konnen die 
Zellen der Innenseite stérker an Volumen abnehmen. Oder aber: 
Bei gleicher Elastizitat der Membran hatte man eine gréfere Ver- 
minderung des osmotischen Druckes in den Zellen der Innenseite. 
Lutz versucht plasmolytische Messungen, aber er erhalt keine 
sicheren Resultate, da die Methode zu grob ist. 

Wenn also ,,im ganzen“ eine Volumenveranderung vorliegt, 
so miiBte sie zustande kommen durch Verschwinden der Inter- 
zellularen und nicht durch Verminderung des Volumens der ein- 
zelnen Zellen. Die Bewegung wird also zum groBten Teil von der 
ganzen Narbenlippe ausgefiihrt. Aber da die Innenseite jeder 
Lippe sich mehr verkiirzt als die AuBenseite, so kommt es dazu, 
daB& die Narbenlippe eine Bewegung ausfiihrt von unten nach 
oben in der Richtung der Verlangerung der Griffelachse. 

Wir kénnen also sagen, dafi die Mechanik der Bewegung der 
Mimulus- und ahnlicher Narben geklart worden ist, und daB eine 
Volumsverminderung des Organes wahrscheinlich ist, wenn dies 
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auch noch nicht einwandfrei bewiesen ist. Leider hat Lurz nicht 
im Vergleich zu der Narbenlippe von Mimulus auch die untere 
Narbenlippe von Strobilanthes ipsophilus untersucht, welche, da 
sie klein und riickgebildet ist, keine Bewegung ausfiihrt, ebenso 
wie die Narbenlippen von J'orenia exapendiculata (GOEBEL), welche 
nicht auf Reize reagieren. Fiir diese Objekte miiBte untersucht 
werden, ob das Unterbleiben der Bewegung durch Verlust der 
Kontraktionsfahigkeit’ bedingt ist, oder eine Folge mangelnder 
Reizleitung ist. 

Nach Lutz erfolgt die Riickkehr in die Ruhelage durch Er- 
héhung des Turgors beider Seiten der Narbenlippe. Die inneren 
Schichten dehnen sich mehr aus als die 4uBeren, und auf diese 
Weise beweegt sich die Lippe nach auBen. In der Ruhelage bilden 
die beiden Lippen einen Winkel von etwa 90°. In besonderen 
Fallen wird der Winkel stumpf, und die beiden Lippen rollen sich 
dann um sich selbst ein. 

Das Gewebe der Narben von Mimulus hat die Besonderheit, 
von keinem Leitbiindel durchzogen zu werden, abgesehen von 
seinem basalen Teil; es sind diese Narben also die einzigen Organe, 
fiir die man sagen kann, da8 sie, wenigstens in ihrem oberen Teile, 
ausschlieBlich aus kontraktilem, nur von der Epidermis bekleidetem 
Gewebe bestehen. Die anderen Organe, auch die weniger kompli- 
ziert gebauten, werden von wenigstens einem Gefifbiindel durch- 
zogen, so z. B. die Staubfaden von Centaurea. 

Das Filament von Centaurea und das von Carduaeen hat einen 
quadratischen Querschnitt. Die Papillen der Epidermis werden 
als Sinnesorgane angesehen. [Vgl. dagegen LinsBauserR (187)]. In 
der Mitte des Filamentes, aber ein wenig exzentrisch verschoben, 
findet sich das Leitsystem. Die Zellen haben die schon be- 
schriebene laingliche Form, die Durchmesser der unteren und 
oberen Hilfte sind wenig verschieden; diese Verschiedenheit ist 
nur sichtbar in den Praparaten in vivo, wihrend sie in fixierten 
Stiicken eine noch regelmaBigere Form annehmen und in Schnitten 
genau rechteckig sind. 

Ks sind Interzellularen vorhanden sowohl in Form von lang- 
lichen Hohlraumen, die parallel zur Achse des Filamentes liegen, als 
auch in Form von Liicken mit dreieckiger Kontur, welche sich dort 
finden, wo die lang ausgezogenen Zellenden aufeinandertreffen. 
Wie schon im vorigen Kapitel erwahnt, sind die Membranen un- 
regelmaBig verdickt (Abb. 23). 
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Wenn das Filament gereizt wird, biegt es sich in séinem ven- 
tralen Abschnitt, die Lingsachse verkiirzt sich, die Querachse 
scheint unverandert zu bleiben. Auf diese Tatsache beruft sich 
PFEFFER hauptsichlich, um zu beweisen, da8 die Zellen eine 
Volumsveranderung erfahren. 

Auber der Tatsache, daB die Querachse sich nicht verindert, 
fiihrt PrEFreR, um die Volumsverinderung der Zellen zu_be- 
weisen, noch weitere Argumente an. Bei der Kontraktion sieht 


Abb. 23. 
Centaurea montana. 


Nicht medianer Langs- 
schnitt durch den 
lebenden Staubfaden. 


A erschlafit, 
B kontrahiert. (50 x.) 


man aus den Interzellularen an der Schnittflache Luft austreten. 
Wenn die Interzellularen kiinstlich mit Wasser gefillt waren, so 
geben sie es wahrend der Kontraktion wieder ab. Diese Beob- 
achtung, welche Lutz nicht bestatigen konnte, ware auch ver- 
stindlich, wenn die Interzellularen verschwinden, sie beweist 
daher nicht, da aus den Zellen selbst Flissigkeit austritt. Tat- 
sichlich wire, um die Interzellularen von Centaurea zu fiillen, 
schon weil die Fliissigkeit immer wieder nach aufen austritt, eine 
solche Flissigkeitsmenge noétig, da sie, wiirde sie aus den Zellen 
stammen, den Zellturgor enorm vermindern und die Erschlaffung 
des Filamentes hervorrufen miiBte. Quantitative Messungen sind 
nicht gemacht worden. Aber es geniigt, die Entwicklung der Inter- 
zellularen zu sehen, auch in den Zeichnungen von HABERLANDT 
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(fixiertes Material), um zu erkennen, da die Erklirung des 
Phinomens von PrarreR nicht aufrechtzuerhalten ist. 

Ich glaube, da die Tatsachen sich besser verstehen lassen 
auf Grund der Ergebnisse, die ich in Gegensatz zu PFEFFER, in 
Ubereinstimmung mit Cony, OLiver und CHavveauD tiber die 
Unveranderlichkeit des Zellvolumens wihrend der Kontraktion 
erhielt. Das Zellvolumen bleibt konstant, wahrend sich 
eine Volumsveranderung des ganzen Organes nachweisen 
laBt. Was die langlichen Zellen anbetrifft mit unregelmaBiger 
Kontur, zwischen denen so weite interzellulare Raume bestehen, 
daB sie, ohne ihr Volumen zu verandern, ihre Form verandern 
kénnen, so andern sie ihre Lage zueinander in der Weise, da sie 
sich mehr zusammendrangen, und in dieser neuen Anordnung 
verkleinern sie die interzellularen Raiume oder bringen diese 
sogar ganz zum Verschwinden, wie man es an den Schnitten in 
der Tat sieht. 

Die Formveranderung kénnte auch so groB sein, daB sie auBer 
einer vollkommenen Obliterierung der Interzellularen auch eine 
Erhéhung des Querdurchmessers des ganzen Organes bedingen 
kann, wie das an den Langsschnitten der Filamente von Berberis 
vorkommt. Auf diese Weise wird der Austritt des injizierten 
Wassers verstandlich und das Auftreten von Gasblasen in der 
Untersuchunesfliissigkeit. 

Wir haben bis hierher die Bewegung abgeschnittener Fila- 
mente betrachtet, es fragt sich nun aber, was mit den Gasen ge- 
schieht, die bei der Kontraktion in den Interzellularen enthalten 
sind, wenn keine Unterbrechung der Kontinuitat, keine frei- 
liegende Schnittfliche vorhanden ist, aus der die Interzellularen- 
luft entweichen kann. Ein Teil (Sauerstoff) wird verbraucht, ein 
anderer wird durch die Gewebe gepreft, wahrend der Teil, der 
zuriickbleibt, komprimiert wird, wie das durch die Untersuchung 
von BoNNIER bewiesen ist, welcher den Druck mit, der im 
Mimosa-Blattgelenk waihrend der Kontraktion besteht, wo er 
eine Erhéhung von 120 ccm Wasser antrifft. AuBerdem habe ich 
bei der mikroskopischen Beobachtung der ganzen Staubblatter 
von Berberis, welche protrahierten Reizen ausgesetzt waren, eine 
lebhafte Produktion von kleinen Gasblaischen beobachtet, die aus 
der Schnittflache kamen; man kann auch annehmen, da der 
Sprung, den man in den graphischen Darstellungen von Berberis 
beim Beginn der Erschlaffungsphase bemerkt, zuriickzufiihren sei 


Untersuchungen der Schnitte in vivo 57 
auf die Gase, welche sich, wenn die Kompressionskraft der Zell- 
kontraktion aufgehért hat, ausdehnen (Abb. 24) und so eine 
passive Ausdehnungsbewegung des Filamentes verursachen. Ich 
denke, dafi auch die Verschiedenheiten der Gasvolumina in den 
Interzellularen der Gewebe von Mimulus den Befund CrisTaLLEs 
verstandlich machen, der die Schnittflache eines Griffels in einen 
Tropfen Tusche legt und dann die Kontraktion auslést. Wahrend 
der Ausdehnungsphase bemerkt er ein Eindringen von Tusche in 
die Interzellularen des Griffels. Dies kann dadurch verursacht 


Abb. 24. Berberis vulgaris. 
Graphische Darstellung yom Aus- 
schlage des Staubblattes sofoit 
nach der Kontraktion. Von rechts 
nach links lesen, unten Zeit in 
Sekunden, oben Schatten des Reiz- 
zeichens, in der Mitte Schatten des 

Staubblattes. 
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sein, daB sich wahrend der Erweiterung der Interzellularen sicher 
ein negativer Druck im Innern bildet, weil die Luft wahrend der 
Kontraktion entweder absorbiert oder durch die Gewebe ge- 
preBt wurde, oder durch die Schnittflache entwichen ist. Ich 
glaube, daB diese Erklarung eher zutrifft, als die des Austretens 
von Fliissigkeit, denn es ware ja leicht gewesen, eine hellere Zone 
in der Tusche um die Schnittflache herum zu beobachten, welche 
dadurch entstanden ware, daB die ausgetretene Fliissigkeit die 
Tusche verdiinnt hatte. Aber nicht einmal das ware ein Beweis 
fiir das Auspressen von Fliissigkeit aus den Zellen gewesen, denn 
man hatte noch immer vermuten kénnen, dafi diese Fliissigkeiten 
aus den GefaBbiindeln herkommen, welche durch die Bewegung 
der in Kontraktion befindlichen umgebenden Gewebe zusammen- 
gepreBt werden. 

Auer der Biegung gegen die Innenseite hin zeigt das Staub- 
blatt von Centaurea auch noch eine Drehbewegung, welche von 
mir bei der Praparation des abgetrennten Fadens beobachtet 
worden ist. Sowohl die Biegung als auch die Drehung zeigen an, 


58 Der Bewegungsmechanismus der verschiedenen kontraktilen Organe 


da} dieses Organ aus Zellen gebildet ist, die direkt mit der Kon- 
traktionsfahigkeit ausgestattet sind. Demnach ist im Gegensatz 
zu dem, was man bisher glaubte, der Faden von Centaurea ein 
dorsi-ventrales Organ, jedoch ohne daB diese Eigenschaft so deut- 
lich wie in dem Staubblattfaden von Berberis zutage tritt. 

Der Staubblattfaden von Berberis ist komplizierter gebaut 
als der von Centaurea; der letztere besteht an der Basis aus Zellen, 
die eine genau rechteckige Form haben und entsprechend der fort- 
schreitenden Abnahme der Differenzierung der Membran auch 
allmablich ihre kontraktile Eigenschaft verlieren. Im Filament 
von Berberis lassen sich dagegen drei Abschnitte unterscheiden, 
der basale, der mittlere und der obere. Obgleich man bei ihnen, 
was den morphologischen Aufbau anbetrifft, einen allmahlichen 
Ubergang der Charaktere findet, sind sie doch einzeln genommen 
und untereinander verglichen sehr deutlich verschieden. Aufer- 
dem unterscheidet man in dem Faden eine dorsale und eine ven- 
trale Seite von verschiedener Dicke, da das Leitbiindel gegen auen 
zu hegt. 

Das untere Drittel des Filamentes wird sowohl in seiner dor- 
salen als auch in seiner ventralen Seite aus Zellen gebildet mit 
homogener und zarter Membran; diese sind sehr gro und rund 
und an ihren Enden durch feine und schmale Septen derart mit- 
einander verbunden, das sich Abschniirungen von einer Zelle 
zur anderen bilden. An den Seiten beriihren sie sich nur leicht, 
ohne sich zusammenzudriicken. Das bringt die Bildung von groBen 
interzellularen Riéiumen mit sich (Abb. 25), welche manchmal 
erdBer als die Zellen selbst sind, und welche zu einem Hohlraum 
werden kénnen, der direkt in der Mitte des Polsters liegt wie bei 
Mahonia. Bei dieser Pflanze kommt im Innern des Fadens eine 
wirkliche Héhle vor, welche die Zellen in bogenférmigen Reihen 
in schrager Anordnung begrenzen. Sie richten sich gegen den 
Bertthrungspunkt mit dem Staubblatte, wo sowohl in Berberis 
wie in Mahonia die Zellen an Durchmesser kleiner werden. ' Ihre 
Wand wird dicker und man hat einen allmahlichen Ubergang der 
Struktur der kontraktilen Zellen zu der der Zellen des Parenchyms 
der Bliitenachse. 

An der Grenze zwischen dem unteren und dem mittleren 
Drittel werden die Zellen langlich und nehmen schlieBlich die 
charakteristische Form der kontraktilen Zellen an; die Mem- 
branen zeigen dort unregelmaBige Verdickungen. 
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An der dorsalen Seite des mittleren Drittels behalten die 
kontraktilen Zellen ihren Querdurchmesser bei wie die der Basis; 
sie sind in wenigen Liingsreihen angeordnet (3—5). An den Seiten 
sind sie immer nur durch wenige, diinne Areale verbunden (2—3), 
so lassen sie groBe Interzellularen zwischen sich (Abb. 26B). 


An der Innenseite dagegen sind die Zellen stark zusammen- 
gedrangt (an Langsschnitten 11—13 in jeder Reihe). Sie sind 
schmaler als die der dorsalen Seite und haben eine Linge, die 


Abb. 25. 

Berberis nepalensis. 
Querschnitt durch den ba- 
salen Teil des Staubblattes. 

(112x.) 


mindestens das 5fache des Querdurchmessers betragt; in Lage [4] 
zeigt die Wand unregelmaBige Verdickungen mit vielen Tiipfeln. 

Diese Zellen, die die Form eines Keilstumpfes haben, sind, eben- 
so wie die der dorsalen Seite, unten immer zu zweien vereint. Die 
einzelnen Zellpaare sind mit den anderen an ihren spitzen Enden 
verbunden. Auf diese Weise zeigt die Lingskette, die daraus 
hervorgeht, Knoten und Auftreibungen. Diese Reihen sind in 
der Weise angeordnet, dai immer die Nachbarreihe um die Lange 
eines Zelldrittels verschoben ist. Dadurch kommen natiirlich 
wieder zahlreiche Interzellularen zustande. Gegen das obere 
Drittel bilden sich die Zellen sowohl der dorsalen als auch der 
ventralen Seite in Elemente mit poligonaler Form um, die reichlich 
Chloroplasten enthalten und eine grofe zentrale Vakuole besitzen. 
Das obere Drittel gleicht im Bau dem Konnektiv der Antheren, 
ja, es ist wahrscheinlich, da dieses obere Drittel des Filamentes 
nichts anderes ist als eine Fortsetzung des Konnektivs. 

Alle diese Teile verindern sehr stark ihre Form (Abb. 26 A) 
je nach der Stellung des Staubblattes. Die Zellen des mittleren 
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Drittels heben an isolierten Schnitten bei der Kontraktion die 
Basis, wenn sie frei ist. Aber am intakten Staubblatt, das in der 
Bliitenachse fixiert ist, wird die Anthere herabgezogen, wahrend 
die Reihe der runden Zellen an der Basis zusammengedriickt wird. 
Auf diese Weise wird das untere Drittel diinner, und in seiner 
ventralen Seite verschwinden die Lakunen, waihrend das Gewicht 
des Fadens das untere ventrale Drittel gegen den Fruchtknoten 
driickt. Die Biegung zu einem Knie, welche sich zwischen dem 


Abb, 26. 
Berberis nepalensis. 
Langsschnitt durch das 
Staubblatt. 

A in Kontraktion, 

B in Ruhestellung, 

C in maximaler Aus- 
dehnung. 


{Nach Beobachtungen 
in vivo; schematisch; 
Leg 


ausgesprochen kontraktilen Gewebe des mittleren ventralen 
Drittels, das durch die Kontraktion gespannt ist, und dem wenig 
kontrahierten unteren Abschnitte des Staubblattes bildet, wird 
durch die Spannungsdifferenz der beiden Gewebe gebildet. 

Der Umstand, dafii die Lingsketten der Zellen nicht parallel 
zur Achse des Staubblattes verlaufen, sondern von der Basis bis 
zum oberen Drittel eine halbe Spirale um sie herum beschreiben, 
erklart auch die Torsion der Anthere bei der Kontraktion. 

Langsschnitte erschlaffen, sowie der Reiz aufhért (Abb. 27). 


Die Erschlaffung beginnt oder ist lebhafter im mittleren 
Drittel, und das Phinomen setzt sich mit groBer Schnelligkeit 
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an der ventralen Seite fort, so verschwindet die Biegung parallel 
mit der Verlingerung des ganzen mittleren Drittels. 

Die Formverinderung der Zellen wihrend dieser Phase 
bringt eine Verkiirzung des Querdurchmessers des Staubblattes 
mit sich und zwar trotz der Vergréferung der Interzellularen. 
Dagegen nimmt die Basis im ventralen Abschnitte an Breite zu, 
weil die Zellen nicht mehr gepreBt und gezogen werden, wie sie 
es wahrend der Kontraktion waren. Es treten also wieder die 
Interzellularen und breiteren Lakunen auf und vergréBern ihr 


Abb. 27. Berberis vulgaris. Mikrophotographie von 2 Langsschnitten von 
Staubblattern. A, B erschlafft, A’, B’ kontrahiert (einfacher Schlag). 


Volumen. Der dorsale Teil des unteren Drittels bleibt dagegen 
unverdndert oder nimmt ein wenig an Volumen ab. 

An Schnitten sieht man, daBi die Verkiirzung der Querachse 
von einer Formverinderung der Zelle herriihrt. Man beobachtet 
auBer der Verkiirzung, dai die Zellen, wenn sie ihr charakteri- 
stisches, keilstumpfformiges Aussehen wieder angenommen haben, 
auch das Verschwinden der Biegung verursachen und dadurch 
wieder die Verlingerung des Staubblattes. Auf diese Weise ver- 
indert die Anthere ihre Stellung und wird tiber die Narbe hinweg- 
gehoben. 

Die Volumszunahme des unteren ventralen Drittels, welche 
in einem spiteren Zeitpunkte der Bewegung auftritt, entfernt 
die Anthere von der Narbe, in der Weise, daB die Langsachse 
des Fadens einen Winkel von 45° zu der Achse des Fruchtknotens 
bildet. 
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Aber wie schon gesagt, iiberschreitet das Staubblatt seine 
Ruhelage und setzt seine Translationsbewegung nach auBen fort. 
Dies ist auf eine ungleiche Langenzunahme der Zellen der Ventral- 
seite zuriickzufiihren. Die Zellen der Basis werden dann, auber 
daB sie sich verlingern, groBer, in einigen Fallen erleiden auch die- 
jenigen des mittleren ventralen Drittels die gleiche Veranderung. 
Sie nehmen derartig an Umtang zu, da sie das Staubblatt nach 
aufen umbiegen. 

Beim Ubergang aus der Stellung [2] in die Lage [4] setzt das 
Verschwinden der Interzellularen ein, welche auch im unteren 


Abb. 28. Berberis vulgaris. Schnitte des lebenden 
Staubblattes, elektrisch gereizt. A dickere Linie 
erschlafftes Staubblatt, diinnere Linie kontrahiert 
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(einfacher Schlag). £6 Profil eines gleichen Schnittes 
in Tetanus. C Positionen, die der Schnitt nach 
und nach unter der Wirkung wiederholter In- 
duktionsschlage bei hoher Frequenz annimmt. Von 
is der Kontraktion 1 geht man in die Kontraktion 4 
A 8B C tiber. (Nach Projektion, 6.) 


Drittel unsichtbar werden, wenn sich das Staubblatt in einem 
Winkel von 90° zur Achse des Ovariums befindet. Man hat hier 
den gleichen Effekt auf Grund von zwei ganz verschiedenen Vor- 
gangen. In der Lage [1] verschwinden die Interzellularen, weil die 
Zellen ihren Querdurchmesser vergréBert haben, in [4] weil er 
verkleinert ist, wihrend der Langsdurchmesser enorm zugenommen 
hat (Abb. 26C). 

Tatsachlich miBt das ganze Staubblatt, das sehr viel diinner 
geworden ist, jetzt 4—5 mm, wahrend es vorher bei Berberis 
nepalensis eine Linge von 3,5mm hat. Diese Verlangerung ist 
nicht vollkommen reversibel. In der Tat verkiirzt sich das Staub- 
blatt bei einer zweiten Kontraktion, wenn es auch kiirzer wird, 
nicht mehr auf die Lange, die es vor der vorhergehenden Kon- 
traktion hatte, sondern es bleibt linger als vorher. Nach jeder 
Kontraktion bleibt eine neue Verlingerung zuriick. 

Bei Sparmannia verliuft die Bewegung in umgekehrter 
Richtung wie bei Berberis, d. h. das Staubblatt entfernt sich von 
seiner Ausgangslage her vom Ovarium. 

BUNNING hat sich mit dem Studium der Bewegung und be- 
sonders mit der Verschiedenheit der Erscheinungen, die sie hervor- 
rufen und begleiten, beschaftigt (Abb. 5, 9). 
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Er lokalisiert die Bewegung zum Unterschied zu Dor, wie 
es schon HABERLANDT getan hatte, in die Basis des Fadens, und 
zwar speziell in die Epidermis, welche sich itberall verkiirzt, aber 
weniger an der Seite, die dem Ovarium zugewandt ist, als an der 
AuBenseite. Auf diese Weise soll die Biegung des Staubblattes 
zustande kommen. 

BUNNING iibersieht die Biegung an der oberen Halfte des 
Staubblattes, und dies ist vielleicht der Grund, da®B er und Dor 
tiber den Sitz der Bewegung verschiedener Meinung sind (Abb. 29). 


Abb. 29. Sparmaninia africana. Langsschnitt durch das Staminodium, 
welches die Warzen darstellt, die nach Dor die Bewegungsorgane sind. 
A eine Warze des Staminodiums in Erschlaffung; A’ in Kontraktion. 
In A, A’ und B zeigt der Pfeil die wahrscheinlich einzige motorische Zone 
an. : (Nach Dop.) 


BtwninG lokalisiert den Sitz in die Gewebe der Basis, Dor in die 
Warzen. In eigenen, noch unver6ffentlichten Untersuchungen 
habe ich beobachtet, das elektrische Reize eine Verktirzung 
aller Gewebe verursachen, die die Gefafbiindel direkt um- 
seben, ebenso wie ich es fiir Berberis beschrieben habe. Das 
epidermale Gewebe folet dieser Bewegung, und das fiihrt nicht 
allein zu einer Verkiirzung und zu einer Kriimmung der Achse, 
sondern auch zu einer Deformation der Warzen an den Stamino- 
dien. Es erklairt sich so, warum Dop fiir die Mechanik der Be- 
wegungen diesem Umstand eine so tiberwiegende Bedeutung bei- 
gemessen hat. Die Zunahme des Turgors der auBeren Epidermis, 
der Basis des Staubblattes ruft die umgekehrte Bewegung hervor 
(Binnine, Abb. 9). 
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Es ist wahrscheinlich, daB das Phanomen das gleiche ist wie 
das, welches fiir Berberis, Mimulus und Centaurea beschrieben 
wurde. 

fiinen abnlichen Mechanismus, der auf ein spezielles Gewebe 
zurickzufiihren ist, welches wenigstens teilweise das Gefafibiindel- 
system umgibt, beobachtet man an den Orchideen (Abb. 30). 

In den Orchideen mit beweglichem Labellum bewegt sich 
entweder das Manubrium des Labellums oder in manchen Fallen 


Abb. 30. 
Pterostylis curta. 
Teil eimes Querschnittes 
durch den Nagel. 
(Sach v. GUTTENBERG.) 
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das Labellum selbst (v. GUTTENBERG) unter einem bestimmten 
Reiz. Sie bewegen sich schnell, indem sie sich von der Ruhe- 
stellung nach den Pollinien hin verschieben. 

Sowohl OLrIver als auch v. GUTTENBERG haben die Struktur 
und die Lage des kontraktilen Gewebes an den Orchideenbliiten 
studiert. Oxiver fand sie bei Masdevallia sp. im oberen Teile des 
Armes des Labellums, v. GuTTENBERG bei Plocogottis quadrifolia, 
sowohl im oberen als auch im unteren Abschnitte des Armes und 
im ausgespannten Teile des Labellums entlang den Blattrippen, 
doch ist bei dieser Pflanze die kontraktile Eigenschaft starker aus- 
gepragt in dem Gewebe, das im oberen Teile des Labellums liegt. 
Bei der Kontraktion verkiirzen sich die Zellen, die in der Richtung 
der Langsachse angeordnet sind und im Labellum in der Richtung 
der Bogenlinien, welche entlang der GefaiBbiindel verlaufen. 
Auber der Deformation des Labellums, welches sich erweitert und 
die Form verandert, erfolgt wegen der Verkiirzung der Haupt- 
langsachsen im oberen und unteren Biindel eine Biegung des 
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Manubriums und des Labellums selbst nach oben und gegen das 
Innere der Bliite hin. Dies fiihrt nach v. GurrEnBERG zu einer 
Volumsabnahme, wahrend der Ubergang der Kontraktionsphase 
in die Ruhephase durch Erhéhung des Turgors der Gewebe ge- 
schieht. : 

Bei Catasetum ist die Erscheinung viel einfacher. Das Gewebe 
mit schneller Kontraktion, wenigstens nach den Zeichnungen von 
OLIVER zu schlieBen, findet sich im oberen Teile des Manubriums 
und hebt bei der Kontraktion das Labellum in die Héhe. 

Die Blattgelenke von Mimosa weisen kompliziertere Bau- 
verhaltnisse auf. Aus dem Stengel gehen die Leitbiindel in den 
Blattstiel tiber; dort nihern und vereinigen sie sich in der Zone, 
in welcher sich das Blattgelenk befindet. Dieses Organ ist aus 
einem ziemlich dicken Rindenteil gebildet, der aus Zellen mit 
gleichem oder annahernd gleichem Durchmesser besteht; diese 
Zellen enthalten Chloroplasten. Diese Zone ist im Gegensatz zum 
Zentralzylinder sehr stark entwickelt. Den Zentralzylinder um- 
gibt ein Mantel von kollenchymatischem Gewebe; dieses soll nach 
einigen Anatomen ein solides, perivasales Sklerenchym sein, 
welches so gestaltet ist, das es die Bewegung zulaiBt; andere da- 
gegen fassen es als periphloematisches Parenchym auf. Es be- 
gleitet das GefaBbiindelsystem. Die Ansicht ist vorherrschend, 
da die motorische Zone in diesem Rindengewebe lokalisiert ist; 
tatsachlich dehnt sich, wenn sich das Blatt bewegt (es sei jetzt 
der Kiirze halber nur vom Hauptblattgelenk die Rede), der Ober- 
teil des Blattgelenkes aus, der Unterteil dagegen wird zusammen- 
gedriickt. 

Diese Tatsachen stehen jedoch im Gegensatz zu den alten 
Untersuchungen von SCHWENDENER an Mimosa, Phaseolus und 
Oxalis, die spater von Jost an den beiden letzteren Pflanzen und 
von mir selbst an Mimosa wieder aufgenommen wurden. 

Die beiden ersten Autoren beobachteten, dai die autonomen 
Bewegungen auch dann stattfinden, wenn man die Halfte der 
Ober- oder Unterseite der Blattgelenke entfernt. Ich selbst 
beobachtete dann, das man auch Bewegungen nach kiinstlicher 
Reizung bekommt und sogar noch deutlicher und weitergehend, 
nachdem die Ober- und Unterseite des Polsters entfernt worden 
war. Nur wenn wahrend der Operation ein Teil des Parenchyms 
(Kollenchyms), welches das Gefafbiindelsystem begleitet, weg- 
operiert war, trat die Bewegung nicht ein oder war unregelmabig. 


Protoplasma-Monographien X: Colla 5 
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Wahrend der Wundheilung (Vernarbung) des Blattgelenkes 
ist die Bewegung weniger ausgepragt, ja manchmal durch das 
Wundgewebe vollkommen verhindert, sie setzt aber wieder ein, 
wenn das Wundgewebe entfernt wird. 

Ich ging von den Beobachtungen der beiden obengenannten 
Forscher und von den Ergebnissen der von mir selbst ausgefiihrten 
Nachpriifung aus und kam zu der Anschauung, da der wahre 
Sitz der Bewegung in dem zum Leitbiindel gehérigen Parenchym 
gelegen ist und nicht im Rindengewebe. Um die Richtigkeit dieser 
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SS Abb. 31. Veranderungen eines lebenden 


Langsschnittes durch das Staubblatt 
unter der Wirkung von destilliertem 
Wasser (Profil. 6 x). Die einzelnen Lagen 
folgen aufeinander von A nach El. 


A B C 


Annahme zu priifen, wandte ich dieselbe Methode an, die ich 
schon bei Berberis benutzt hatte, und zwar die Methode der mikro- 
skopischen Beobachtung des Verhaltens von Lingsschnitten, 
wenn sie gereizt werden. Ich konnte auf diese Weise feststellen, 
dafS die gereizten Schnitte im Einklang mit meiner Vermutung 
eine Kontraktion des perivasalen Parenchyms zeigen, die das 
Senken der Achse hervorruft. Ich will bemerken, da es immer 
gut ist, bevor man die Schnitte ausfiihrt, wenigstens einen Teil 
des Rindengewebes des Gelenkes wegzunehmen, weil Schnitte 
mit dem Rindengewebe schwer zu behandeln sind. Diese beiden 
Gewebe scheinen eine verschiedene Saugkraft zu besitzen oder 
auch eine verschiedene Permeabilitat fiir Wasser, und sie rufen 
daher, ehe sie sich mit dem umgebenden Medium in den Gleich- 
gewichtszustand setzen, weitgehende, ungeordnete Bewegungen 
der Achse nach oben und nach unten hervor, ahnlich denen, die 
von mir fiir die Staubblattfiden von Berberis beschrieben worden 
sind, welche in hypotonische Lésungen gebracht werden (Abb. 31). 

Wir kénnen fast mit Sicherheit annehmen, da8 im Blatt- 
gelenke von Mimosa zwei Gewebe fiir die Bewegung mafigebend 
sind: eines, welches die Kontraktion induziert, dies ware das peri- 
vasale Kollenchym (oder nach anderen Autoren das periphloe- 
matische Parenchym, welches Kollenchymcharakter angenommen 
hat), das zweite ware das Rindenparenchym, welches die Bewegung 
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regulieren wiirde, wie aus der Tatsache hervorgeht, da® nach 
Wegnahme dieses Gewebes die hervorgerufenen Bewegungen viel 
weiter gehen als im normalen und die Riickkehr in die Ruhelage 
mit gréBerer Schwierigkeit stattfindet. So gewinnt die alte Idee 
von MALpicut und spiterer Forscher, welche den Sitz der Be- 
wegung in die verschiedenen Abschnitte des Gefai8biindels ver- 
legten, wieder an Bedeutung, wiahrend die Anschauungen von 
PFEFFER iiber die Funktion des Rindenteiles des Blattgelenkes, 
den er allein fiir den Sitz der motorischen Kraft halt, insofern zu 
korrigieren waren, als das Rindengewebe bloB dazu dient, die 
Kontraktion zu regeln. Diese Art, die Dinge zu sehen, beriick- 
sichtigt auch genau die Bewegung und die morphologische Ge- 
staltung der sekundiren Blattgelenke der Blattchen von Mimosa 
und der einseitigen Bewegungen bei denen von Biophytum 
(Abb. 32). 

Bei Dionaea (Abb. 11) und Aldrovanda (Abb. 6) zeigt sich 
das Phanomen etwas anders. Es handelt sich hier um die beiden 
Halften der Blatter, welche, indem sie um die mittlere Blattrippe 
Bewegungen vollfiihren, mit ihren Randern zusammenklappen, 
wahrend die Blattrippe selbst sich vorbeugt und eine Kavitat 
nach unten bildet. 

Fiir diese beiden Pflanzen ist von AsHipA auBer der normalen 
Kontraktionsstellung auch noch eine andere beschrieben worden, 
die durch stark verlangerte Reize hervorgerufen wurde, eine Er- 
scheinung wie die erste Phase der Kontraktur (Abb. 6, 33). 

Die Bewegung des Blattes von Dionaea ist schon wiederholt 
studiert worden, die Ansichten der verschiedenen Forscher wider- 
sprechen sich wohl schon deshalb, weil jeder von ihnen das 
Phanomen von einem anderen Gesichtspunkte aus studiert hat. 

Es wird angenommen, da in den Blattern von Dionaea, wenn 
sie sich schlieBen, der untere Teil an Ausdehnung zunimmt, diese 
Zuanahme bleibt, wenigstens teilweise, auch nach der Erschlaffung 
bestehen. Was den oberen Teil des Blattes betrifft, so glauben 
einige, daB sich seine Epidermis kontrahiert, wahrend andere die 
Kontraktion in die darunterliegenden Zellen verlegen. Jedoch 
sind fast alle darin einig, da® sich die mittleren Blattrippen durch 
Verkleinerung der Zellen des basalen Parenchyms verkiirzen. 

Die widersprechendsten Meinungen findet man tiber die 
Funktion und Funktionsweise der Zellen des inneren Parenchyms 
des Blattes. Dieses wird gebildet von langlichen Zellen, welche 
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die Blattrippen begleiten und welche senkrecht zu ihnen angeord- 
net sind. In vielen Schichten sind die innersten Zellen frei von 
Chloroplasten (Abb. 11), wahrend die mehr auferen solche in 
geringer Zahl enthalten. Eine andere Ansicht geht dahin, da das 
Hautgewebe der oberen Blattfliche mit eigener Kontraktilitat 


begabt ist, wieder andere meinen, es kehrt wahrend der Schlie- 
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Bungsbewegung einfach durch die Elastizitat in seine Gleich- 
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Me See Abb. 33. Aldrovanda vesiculosa. 
(Nach AsHIDA.) 
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< Abb. 32. Biophytum sensitivum. 


Liangsschnitt durch das Blattgelenk. Die 
Klammern bezeichnen die Zone, wo um die 
GefaiBe herum das Leitgewebe liegt. 


(Nach v. GUTTENBERG.) 


gewichtslage zuriick, wahrend es in passiver Spannung sich be- 
findet, wenn das Blatt ,,offen‘‘ steht, und zwar durch die Wirkung 
der darunterliegenden Gewebe, die sich in Ausdehnung befinden. 
Wieder andere vermuten, dai} sich die Epidermis bei der SchlieBung 
des Blattes in Falten leet. Das zentrale Gewebe soll die Bewegung 
hervorrufen, indem es sich nach Ansicht einiger Autoren infolge 
Verminderung des Turgors kontrahiert. Nach anderen ware der 
Ursprung der Bewegung in einer Erhéhung des Turgors zu suchen. 
Diese Krhohung soll, wihrend die innere Epidermis unverandert 
bleibt, eine Biegung der Blattfliche nach oben hervorrufen und 
damit die SchlieBung des Blattes. Aus dem Studium der Literatur 
tiber diese Frage und aus dem Vergleich der von den verschiedenen 
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Autoren gebrachten Zeichnungen kann man wohl zu dem Schlu8B 
kommen, daf} die Beobachtungen sich tatsichlich gegenseitig er- 
ganzen. Die Verlaingerung des Parenchyms des Blattes und der 
unteren Epidermis nach jeder Kontraktion erinnert an das gleiche 
Verhalten, welches sowohl bei Berberis als auch bei Centaurea 
beim Altern der Zelle vorkommt. Es ist eine Erscheinung, die in 
beiden Fallen mit einer VergréBerung der Zentralvakuole zu- 
sammenhanet. 

So werden die Messungen von Brown verstandlich sowie die 
Tatsache, weshalb die Abstinde zwischen den Marken, die er an 
der Unterseite vor der Kontraktion gemacht hatte, sich ver- 
eréRerten und nach der Kontraktion unverindert blieben. 

Ob sich dann das Hautgewebe wahrend der Biegung kontra- 
hiert und nach der folgenden Ausbreitung in seine Anfangslage 
zuruckkehrt, oder ob seine Dimension nicht abnimmt, sondern 
wahrend der Kontraktion nur eine passive Formverainderung 
erleidet, das ist eme noch nicht geklarte Frage. 

Die Zeichnungen, die verschiedene Autoren vom inneren 
Gewebe der Blattflaiche gebracht haben, Jassen erkennen, daf es 
aus Zellen von gleicher GroBe zusammengesetzt ist, nur an einigen 
Zeichnungen scheinen die Zellen der unteren Schichten gréfKer als 
die der oberen. 

Beim Vergleich mit dem, was ich fir die Staubblatter und 
Narben zeigen konnte, kann man in Erwagung ziehen, da auch bei 
Dionaea das ganze Gewebe kontraktil sei, aber die Aktivitat und 
die Hauptfunktion den Zellen zukommt, die in der oberen Seite 
des Blattes lagen. 

Natiirlich wiirde die untere Schicht groBere Bedeutung fiir 
die Bewegung haben, wenn wir uns der Ansicht anschlieBen 
konnten, daB eine Turgorerhéhung die Bewegung hervorruft. Hs 
ist méglich, daB es sich hier zwar um eine richtige Beobachtung 
handelt, die aber in unrichtiger Weise gedeutet wurde. Das Ge- 
webe, welches weniger ausgepragte kontraktile Kigenschaften hat, 
besitzt eine hdéhere Saugkraft oder aber das Wasser dringt mit 
eréBerer Geschwindigkeit in dasselbe ein. Das Gewebe nimmt, 
wenn es in leicht hypotonische Lésungen versetzt wird, an Turgor 
zu, derart, daB es den starker kontraktilen Abschnitt sich biegen 
1aBt, wie man das z. B. an Berberis und an den Narben von Mimu- 
lus beobachten kann. In diesen sind die Verschiedenheiten des 
Wassergehaltes oder der Saugkraft zwischen den mehr kontrak- 
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tilen Geweben (innen) und den weniger kontraktilen (aufen) so 
ausgesprochen, da die Langsschnitte, ehe sie in die Ruhelage 
gelangen, sich biegen und umschlagen und so Kontraktions- 
und Erschlaffungsbewegungen vortéiuschen. Die Erscheinung 
der Turgorerhéhung wire also nicht der Grund der Bewegung, 
sondern eine sekundire Erscheinung, die durch die Bewegung 
verursacht wird. Ebendasselbe kann auch bei Dionaea der 
Fall sein. 

Fir Aldrovanda, mit deren Bewegung sich AsurpA beschaftigt 
hat, liegen die Dinge einfacher. Es erfolgt eine Kontraktion des 
zentralen Parenchyms, das von einer einzigen Zellschicht gebildet 
wird. Diese Bewegung, der das darunterliegende Gewebe passiv 
folgt, indem es gedehnt wird, und das dariiberliegende, indem es 
sich faltet, ruft zusammen mit der Biegung der mittleren Blatt- 
rippen die SchlieBung des Blattes hervor. 

Nach allem, was wir in diesem Kapitel an uns haben voriiber- 
ziehen lassen, kommen wir zu einer einheitlichen Vorstellung tiber 
den Mechanismus der Wirkung der kontraktilen Gewebe bei den 
verschiedenen Pflanzen. Man erkennt, daf die schnellen Bewe- 
gungen nicht auf die Kontraktion eines einzigen Gewebes zuriick- 
zufthren sind, welches sich kontrahiert oder den Turgor ver- 
andert und so gegen ein anderes Gewebe arbeitet, welches dem 
kontraktilen entgegengelagert ist, und welches durch seine Span- 
nung in verschiedener Weise eine Wirkung auf die Bewegung 
austibt. Es handelt sich vielmehr um eine Kontraktilitaét der 
beiden 'Teile, von denen man annahm, daf} sie gegeneinander 
wirken wiirden; aber diese Eigenschaft hat eine verschiedene 
Intensitait, so daB man aufer der Biegung und der Verdickung 
eine Verkleinerung des Organes bekommt in der Richtung der 
Achse, welche parallel der Liingsrichtung der aktiven Zellen geht. 
Bei der Kontraktion miissen jedenfalls Widerstaénde iiberwunden 
werden, die durch die inaktiven Gewebe gebildet werden, die in 
den Organen enthalten sind. . 

DaB die kontraktile EKigenschaft der Zellen (z. B. von Berberis) 
desjenigen Teiles, der waihrend der Kontraktion konvex wird, 
den friitheren Forschern entgangen ist, hingt wohl damit zu- 
sammen, dal} bei der Kontraktion dieses Gewebes die Haupt- 
eigenschaft der sich kontrahierenden Zellen verdeckt ist durch 
eine scheinbare Entspannung, welche dadurch vorgetauscht wird, 
dafs sich eine GréBendifferenz im Verhaltnis zu den stirker kon- 
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traktilen Zellen bildet, welche eine weitgehende Verminderung 
ihrer Langsachse zeigen. 

Auch die Annahme, daf die Bewegung durch das Wachstum 
der Zellen einer Schicht verursacht sei, fillt, nachdem fiir das 
Staubblatt von Berberis gezeigt wurde, daB nach mehrmaligen 
Kontraktionen eine Lingenzunahme eingetreten ist. An Organen, 
in welchen diese Zunahme noch deutlicher sichtbar ist (Dionaea), 
fallt sie zuerst auf und hat dadurch die oben genannten Theorien 
veranlaBt. 

Auch die Entspannungsphase ist nicht das Spiel zweier 
antagonistischer Gewebe oder eines aktiven gegen ein nicht 
aktives, sondern sie ist der Effekt des Gleichgewichtszustandes, 
der sich in einem einheitlichen Gewebe, zwischen den Zellreihen, 
die es bilden, wieder einstellt. Die Zellen nehmen an GréBe zu, 
aber in einigen Schichten ist die Zunahme stirker als in anderen. 
Die verschiedenen Stellungen, die vom Anfang der Erschlaffung 
bis zu den héheren Graden der Entspannung vorkommen, sind 
nur durch die verschiedene Volumszunahme der Zellen in den 
einzelnen Schichten verursacht. 

Die Veranderlichkeit der ZellgréBe ist sehr weitgehend, und 
die Fahigkeit, an GréBe zuzunehmen, wird nur in besonderen 
Fallen bis an die Grenze des Méglichen in Anspruch genommen. 
So kommt es manchmal entweder spontan oder unter experimen- 
tellen Bedingungen zu einer Umrollung der Narbenlippen von 
Mimulus, oder zu einer Bewegung nach der Narbe hin bei den 
Staubblittern von Sparmannia, oder zu einer Uberdrehung des 
mittleren ventralen Drittels des Filamentes von Berberis, oder 
zu einer volligen Aufrichtung des Blattstiels von Mimosa. 

Das, was wir oben iiber die Lokalisation der kontraktilen Ge- 
webe ausgefiihrt haben, erlaubt es uns, eine ziemlich interessante 
Schlu8folgerung als wahrscheinlich anzunehmen. Alle Gewebe, 
welche sich kontrahieren, stehen in enger Verbindung mit dem 
GefaBbiindelsystem. Das Kontraktionsvermégen kommt nur in 
solechen Organen vor, in welchen GefaiBbiindel und die diese be- 
gleitenden Gewebe vorkommen. Die Tatsache, daB im Labellum 
von Plocoglottis die kontraktionsfahigen Abschnitte diejenigen sind, 
die an das Leitgewebe grenzen, dafi bei Dionaea und Aldrovanda 
die am stirksten gespannten Teile sogar identisch mit den Leit- 
biindeln sind, da& bei Mimosa die Ober- und Unterseite des Blatt- 
polsters nur eine sekundare Rolle spielen, 1a%t uns vermuten, daf 
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die Beziehung zwischen den die Leitgewebe begleitenden Ele- 
menten und der Lage der kontraktilen Gewebe nicht ein bloBer 
Zufall sei, sondern der Ausdruck eines besonderen funktionellen 
Mechanismus. Dies kann allerdings nur durch eine eingehende 
morphologisch-physiologische Analyse bewiesen werden. Dabei 
bleibt auch zu erforschen, ob die Ontogenese und die Phylogenese 
der Blattrippen irgendeine Bedeutung hat im Zusammenhang 
mit dem angedeuteten Problem, welches die Homologie und die 
Analogie des kontraktilen Gewebes betrifft. 


— 


Kapitel IV 


DIE EINZELNEN PHASEN DES 
KONTRAKTIONSVERLAUFES 


Obgleich wir in der vorhergegangenen Analyse nicht zu einer 
morphologischen Begrenzung des kontraktilen Gewebes gelangt 
sind, so kénnen wir nichtsdestoweniger sein Vorhandensein in 
jedem Organ, in dem es vorkommt, erkennen, da es auf Reizung 
immer in der gleichen Weise und zwar so reagiert, da der Reiz 
eine schnelle Veranderung der Form und der Lage des Organes 
selbst hervorruft. 

AuBerdem zeigen die Modalitaéten, mit denen diese Verande- 
rungen sich vollziehen, und die in der Kontraktionskurve zum 
Ausdruck kommen, in den verschiedenen Fallen immer die gleichen 
Eigenschaften mit Ausnahme von kleinen Verschiedenheiten, die 
durch die spezielle morphologische Struktur der einzelnen Gewebe 
bedingt sind. 

In den Untersuchungen, die wir betrachten wollen, wird die 
Kontraktion gewohnlich durch elektrische Reize hervorgerufen 
und zwar durch Kondensatorentladung (STERN), oder durch ein- 
zelne bzw. wiederholte Entladungen von Induktoren (Boss, 
Btnnina, Cotta). Ich selbst habe nur Induktionsstroéme ange- 
wandt. Die Elektroden, die allgemein in Gebrauch stehen, waren 
immer nicht polarisierbar, sowohl die von OstTWALD aus Queck- 
silber als auch die von ARSoNVAL aus Silberchlorid. In einigen 
Fallen sind auch mechanische Reize ausgefiihrt worden, so Herab- 
fallen von Quecksilbertropfen von bestimmtem Gewicht und aus 
bestimmter Hohe (LINsBAUER), St6Be mit einer vorher gespannten 
Feder (BUnnincG, DsjTKMANY). 

Es waren auch Lichtreize, thermische und chemische Reize zu 
gebrauchen, diese sind aber schwerer zu dosieren und anzuwenden. 
Es ist jedoch zu bemerken, daB die letzteren Faktoren nur bei 
bestimmter Intensitét als Reiz wirken, oder wenn sie schnell 
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variieren, anderenfalls stellen sie keinen Reiz mehr dar. sondern 
eine Au®enbedingung, die die Reizbarkeit und die Kontraktilitat 
der Elemente verindert. Es mu} hier betont werden, daB Reiz- 
barkeit mit Kontraktilitat und Reizung mit Kontraktion nicht 
identisch sind, sondern der Reiz ist die Vorstufe fiir die Kontrak- 
tion, insofern, als sich wahrend des Reizes eine Veranderung im 
Permeabilitatszustand der Plasmamembranen der Zellelemente 
bildet, welche den Ausgangspunkt der chemischen und _physi- 
kalischen Prozesse darstellt, die sich in die Kontraktion umsetzen. 

In vielen Fallen unterscheiden die Physiologen unter den 
Aktionsstromen diejenigen, welche der Ausdruck der Erregbarkeit 
sind, von denjenigen, welche von der Zellreaktion begleitet sind, 
sei es nun, dafi diese sich in Kontraktion manifestiert oder in 
Sekretion. 

Die Reizbarkeit der verschiedenen kontraktilen Elemente ist 
so gemessen worden, da man die Befunde mit der Reizbarkeit 
anderer Organismen vergleichen konnte. Es sind nur Unter- 
suchungen an Spirogyra und an den Blattgelenken von Mimosa aus- 
geftthrt worden, von denen LapicQquE und Umraru die Chronaxie 
bestimmt haben. Die Befunde von Lapicque an Spirogyra be- 
ziehen sich aber auf Schidigung, nicht auf Erregung wie UmratTH 
(800a) gezeigt hat. 

Von anderen Organen gibt es nur Angaben iiber die Verande- 
rungen der Reizbarkeit in einem bestimmten Praparat wahrend 
des Experimentes. Da die Messungen mit den gewo6hnlichen Me- 
thoden ausgefiihrt worden sind, wobei man Induktionsstréme an- 
wandte sowie auch Kondensatorentladungen, so ergeben sie keine 
Resultate von absolutem Wert, die untereinander verglichen 
werden kénnten. In der Tat kann die wahre Stromstarke, die durch 
ein Gewebe geht, nicht bekannt sein, wo die Kenntnis des Wider- 
standes des Gewebes fehlt und auch die der Schnittflache an der 
Stelle, in der der Reiz sich auswirkt. 

An der auf sich mit konstanter Schnelligkeit verschiebendem 
Papier aufgezeichneten Kontraktionskurve, welche die Stellung 
des Organes graphisch registriert, kann man verschiedene Phasen 
unterscheiden: Latenzzeit, Kontraktionsphase, Zwischenphase 
(Pause) und Erschlaffungs- oder Ausdehnungsphase. Auch ein 
Xefraktarstadium ist in Betracht zu ziehen, und zwar ein abso- 
lutes und ein relatives, in welchem das Gewebe nach einer Kon- 
traktion zuerst in keiner Weise reizbar ist, bzw. etwas spater eine 
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verminderte Reizbarkeit zeigt, ehe es zur normalen Reaktions- 
fahigkeit zuriickkehrt. 

Wenn das Organ durch aufeinanderfolgende Reize gereizt 
wird, die in kurzen Zeitintervallen erfolgen, dann bleibt es kon- 
trahiert. Dieses Phinomen wird Tetanus genannt und ist rever- 
sibel. Wenn die Applikation des Reizes beendet ist, erschlafft das 
Organ und kehrt in die Ruhestellung zuriick. 

Die Kontraktur dagegen ist eine irreversible Erscheinung. 
Das Organ, das mit besonders protrahierten Reizen behandelt 
wird (Hitze oder Gifte), nimmt dabei die gleiche Stellung an wie 
bei der Kontraktion, aber es kehrt nicht in die Ruhelage zuriick. 
Manchmal kann man vom Tetanus zur Kontraktion zuriickkehren, 
wenn es sich um wiederholte, energische Reize handelt. 

Die Latenzzeit ist im allgemeinen sehr kurz, ebenso auch die 
Kontraktionsphase (und wenn sie existiert, was nicht immer der 
Fall ist), auch die Zwischenphase. Sehr lang dagegen im Vergleich 
za den ersten 3 Phasen ist die Erschlaffungsphase. Auch das 
sogenannte Refraktaérstadium und zwar das absolute sowie das 
relative ist bemerkenswert lang. 


Die Latenzzeit 

Die Latenzzeit ist mit sicheren und genauen Methoden fiir 
Berberis (Abb. 37), Sparmannia (Abb. 38), Mimosa und Aldro- 
vanda (Abb. 39) studiert worden. 

Die Organe dieser Pflanzen, die so verschieden untereinander 
sind, haben auf maximale Reizung hin (d. h. auf Reize, welche eine 
Kontraktion hervorrufen, die nicht mehr durch starkere Reiz- 
intensitat erh6ht werden kann), alle die gleichen Resultate ergeben, 
d.h. nach Applikation des Reizes liegt vor Beginn der Reaktion 
ein Zeitraum, der eine 1°/;999 Sekunde nicht tibersteigt, jedoch 
immer nur dann, wenn die Pflanze sich in gutem Entwicklungs- 
zustande und unter optimalen Umweltsbedingungen befindet. 

Die Latenzzeit steht also im Zusammenhang mit dem Zu- 
stand des Individuums und mit all den auBeren Faktoren, die die 
ganze Funktion eventuell verandern. 

Die Latenzzeit verkiirzt sich nur bei zunehmender Intensitat 
des Reizes, wenn dieser untermaximal ist, d.h. wenn er keine 
vollkommene Kontraktion ergibt. Bei Reizen niedriger Intensitat 
erreicht die Latenzzeit Zehntel-Sekunden oder auch einige 


Sekunden. 
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An dieser Stelle ist es notwendig, genau zu definieren, was 
unter vollkommener Kontraktion und unter maximalem Reiz 
verstanden wird. 

Als vollkommene Kontraktion wird hier diejenige angesehen, 
bei der noch die Struktur des kontraktilen Gewebes erhalten bleibt. 
In der Natur kénnen aber mechanische Hindernisse bestehen, die 
dieser vollkommenen Bewegung entgegenstehen. So hindert 
z. B., wenn das Staubblatt von Berberis nepalensis (Abb. 4, 1—14) 
die Anthere mit der Narbe einmal in Kontakt gebracht hat, die 


Abb. 34. Latenzzeit und Kontraktion. Von rechts nach links lesen. Oben 
der Schatten des Zeichens der Reizung, unten die Zeit in Fiinftelsekunden, 
in der Mitte Schatten des Staubblattes. 


Narbe eine weitere Verschiebung der Anthere und so auch eine 
weitere Biegung des Staubfadens, bevor noch die Anthere an den 
Aubersten Punkt ihrer méglichen Bahn angelangt ist. Tatsachlich 
erreicht die Kriimmuneg des Staubfadens, wenn der Fruchtknoten 
entfernt ist, einen weit héheren Grad als unter normalen Bedin- 
gungen. Ebenso ist bei Mimosa der Ausschlag der Bewegung 
order, wenn man einen Teil der Unterseite des Polsters entfernt, 
welcher der Bewegung des Blattstieles ein Hindernis entgegen- 
stellt. 

Der maximale Reiz ist deshalb nicht derjenige, welcher unter 
bestimmten Bedingungen die vollkommenste Bewegung hervor- 
bringt, sondern derjenige, welcher die weiteste Bewegung hervor- 
ruft, die nach der Entfernung aller mechanischen Hindernisse aus- 
gefiihrt werden kann. Auch wenn diese Hindernisse unter natiir- 
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lichen Bedingungen wirksam sind, so ist doch diejenige die maxi- 
male Bewegung, die eben noch von der Struktur des kontraktilen 
Gewebes geleistet werden kann. 

Daher sehen wir, dab die Latenzzeit sich mit der Zunahme 
des Reizes solange verkiirzt, bis dieser maximal geworden ist, 
auch wenn die mechanischen Bedingungen die Bewegung ver- 
hindern. 

Bosr bringt fiir Mimosa graphische Darstellungen, aus 
welchen man sieht, wie ein und dasselbe Blattgelenk, welches mit 


Abb. 35. 
Sparmannia africana. 
Latenzzeit. A und B wahrend 
der normalen Bewegung. 

C umgekehrte Bewegung. 
Zeit in 0,5 Sekunden, von links 
nach rechts lesen. 


(Nach BUNNING.) 


verschiedenen Reizen gereizt wurde (Abb. 37), von einer Latenz- 
zeit von (0,6—1,0 Sekunde tbergeht. Fir <Aldrovanda findet 
Asuipa die gleichen Werte, wahrend Analoges bei Berberis nur 
in einigen seltenen Fallen zutrifft (Abb. 34, 35). Die Wirkung der 
Intensitat des Reizes ist evident bei Sparmannia, insofern als 
Bunninea die Latenzzeit von 0,8 oder 0,9 unter 1/,, Sekunde 
bringt, ein Wert, der dem von mir fiir Berberis gefundenen gleich 
ist sowie dem von Bose fiir Mimosa, von Asuipa fiir Aldro- 
vanda; derartige Werte kann man auch aus den eraphischen Dar- 
stellungen von BuRDON SANDERSON fiir Dionaea errechnen. 
Jedoch variiert die Latenzzeit bei gleichen maximalen Reizen 
und bei den gleichen Umgebungsbedingungen von Fall zu Fall. 
Bosse (20) sieht als Ausnahme eine Latenzzeit von °/4) 
einerseits und von 14 Sekunden andererseits an, jedoch findet er 
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auch eine solehe von 200 und mehr aber nur an alten oder auf 
irgendeine Weise geschadigten Blattern. 


ta 


Bose gibt fiir Mimosa folgende Zahlen in 1/499”. 


Tabelle 2. Mimosa Latenzzeiten normaler Blattgelenke unter giinstigen 
Entwicklungsbedingungen 


Anzahl der | —Latenzzeit 
Blattgelenke | thle i yg 
10 | 8 
9 9 
26 10 
10 Ti 
1s 12 


Bei Berberis, wo ich auch die Wirkung der Schwerkraft aus- 
zuschalten versuchte, habe ich etwas niedrigere Werte gefunden, 
und zwar ?/,, als Minimum, wahrend die haufigsten Werte bei 
7 oder 8 Sekunden lagen und die Maximalwerte bei normalen und 
erwachsenen Staubblattern bei °/,). In alten Staubblattern kann 
die Latenzzeit auch 0,23 Sekunden betragen. 

Nach veréffentlichten und noch nicht verdffentlichten Beob- 
achtungen habe ich eine Tabelle zusammengestellt, aus der man 
sich eine Vorstellung machen kann iiber die Dauer der Latenz- 
zeit je nach der Pflanzenart. 

Aus der Tabelle ist ersichtlich, daB die Latenzzeit fiir jede Art 
verschieden ist, so nahe sich die einzelnen Arten auch stehen mégen. 
Sie halt sich innerhalb gewisser Grenzen und die haufigsten Werte 
sind naher den Maximal- als den Minimalwerten (Abb. 36). Die 
Werte, die héher als diese Maximalwerte waren, wurden von 


Abb. 36. Mimosa pudica. Links: Unterschied in der Latenzzeit je nach 
der Intensitit des Reizes. Rechts: Konstanz der Latenzzeit bei iiber- 
maximalen Reizen. Der Zwischenraum zwischen den Punkten entspricht 
1/499 Sekunde. (Nach Bose.) 
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Staubblattern erhalten, die sich nicht unter giinstigen Bedingungen 
befanden. 

Asuipa findet fiir Aldrovanda bei maximalen und hyper- 
maximalen Reizen eine Latenzzeit von 4,5 Zehntel-Sekunden und 
bei Sparmannia liegt das Optimum der Latenzzeit nach Bitnninc 
unter 16 Hundertstel-Sekunden. 

Auf die Latenzzeit hat der Zustand der Pflanze einen Einflu, 
Alte Blattgelenke von Mimosa geben eine Latenzzeit, die in der 
Nahe einer Sekunde liegt. Alte Staubblatter von Berberis vulgaris 


Abb. 37. Berberis vulgaris. Konstanz der Latenzzeit (zu lesen wie Abb. 34). 


haben bei der letzten Kontraktion eine Latenzzeit bis zu 28 Hun- 
dertstelIn. Unter anderem hat auch der Turgorzustand eine Bedeu- 
tung. Welke Staubblatter haben eine sehr lange Latenzzeit; 
Aldrovanda-Blatter in hypertonischen Losungen verhalten sich 
ebenso. 

Eigene Beobachtungen an Berberis zeigen, wie der Grad des 
Aufbliihens der Bliite auch eine Bedeutung hat. An ein und der- 
selben Bliitentraube von Berberis vulgaris haben die Staubblatter 
der tiefer inserierten Bliiten eine tiefere Reizschwelle und eine 
viel kiirzere Latenzzeit (Tab. 4). 

Auch das Reifestadium des Staubblattes hat eine Bedeutung. 
Bei Berberis vulgaris, deren Staubblaitter manchmal 3 Tage am 
Leben bleiben, lassen sich gut Beobachtungen ausfiihren. In 
Tab. 5 sind die Latenzzeiten von Staubblattern verschiedener 
Altersstufen angegeben. 

Asurpa findet Ahnliche Werte fiir Aldrovanda. 
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Tab. 3. Latenzzeit ver 


Latenzzeit in 0,01” | J 2 3 4 | 5 6 
Ian NUNS se a ge A |) | 1 l 2 4 
TEXANS CHOOT. Sy 3 ng ge | | 2 5 5 | 
Bervevis nepalensis . mee | 2 4 | 9 10 
Mahonia aguifotum .......+i —i}|—{| — Ll. -2 Pe 


Dies alles beweist, daf die Kontraktilitat in direktem Zu- 
sammenhang steht mit dem Funktionszustand der Pflanze: daher 
verindern alle 4uBeren Faktoren, die den Funktionszustand be- 
einflussen, auch gleichzeitig die Kontraktilitat. 


Tab. 4. Verschiedenheit der Latenzzeit in 0,01” in den Staubblattern von 

Berberis vulgaris, je nach der Lage der Bliite am Bliitenstand. Die Stellung 

der Bliite (ausgegangen von der Basis der Blittentraube) ist mit rémischen 

Zahlen bezeichnet. Die Messungen sind an Bliiten ausgefiihrt worden, die 
zwei verschiedenen Bliitentrauben angehérten 


Position der aie | 
=A I ite ae | VI lv VL ee l xx 
Bliite rd 
Traube Nr. 3 {Seles | ae ae oes 6 9 9 i 1] 
Traube Nr-2 LZ | 4 | 3 Wait 4 8 | 8 — | i] 1] — 


Die Wirkung geringer Dosen von Chloroform verkiirzt die 
Latenzzeit, wahrend starkere Dosen sie verlingern. Die Latenz- 
zeit ist auch relativ lang, wenn man das Organ wahrend des 


Tab. 5. Latenzzeiten in 0,01’ je nach dem Alter des Staubblattes 


Staubblitter ai Ly SLE Ey: 
_—— es = be a eae 

UMMM LCN oe Gs oe GA BH oe oo oo S| 9 7 al 6 
Bade déstiyiages . aro. eS 4 8 5 
PMaueH aver Tl. WR MER} 9 oe yk 8 Ge Seis 8 8 
Endendest2acesm sey ean meee Saale Salinas 
Anfane des 3: Tagede. 0 20. eees meer ce nO 10 6) ea 
Ende.desS.\Tages™ « .. Ausos 6 st eee Mla ned en) ll 


Anfang des 4.Tagesi, - 1... oe 21 its} |) BR! 


oe 


schiedener Pflanzen 
ee ee ee ey eh 
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7 8 | 9 10 | ll LZ Se POs ey | 18 | 23 | 23 | 29 
LOR a LO” i 10 eae LI Wl | — 1 1 | — 1 1 | Sas 
gon 
l l he, et SS eae ae ee aa Gece aries pase 
3 
6 + 3 | — 1} — 1} — 1 | — 1| —| 833s 
at 

2 9 9 8 3 SB rh | ES | lg a ea ee 


relativen Refraktarstadiums reizt; dies gilt sowohl fiir Mimosa als 
auch fiir Sparmannia und Berberis. Bei Mimosa erhailt man eine 
ahnliche Reaktion, wenn man die Bewegung an einem erschépften 
Blattgelenk hervorruft. 

Die Wirkung der Temperatur wurde von AsxHrpA an Aldro- 
vanda studiert. Bei dieser Pflanze variiert die Latenzzeit in 
folgender Weise: 


Tab. 6. Latenzzeiten von Aldrovanda in 0,01” bei verschiedener Temperatur 


: ; 
Temperatur 10° ils 20° 25° 300 38° 40° 
Latenzzeit fiir starke 
Reverogs Ae te || WPA Oe || ca Ba 8.6 6,4 32 = 4,5 
Latenzzeitf.schwache | 
Reiwers ee ae ee 33,8 Jf — AD DUE 23,0 1 OOo 9,5 


Ebenso sieht Bose die Latenzzeit des Blattgelenkes von 
Mimosa und BUNNING die von Centaurea variieren je nach der 
Temperatur (Abb. 38, 40). 


Tab. 7. Latenzzeiten (1’’) von Mimosa bei verschiedener Temperatur; 
die rémischen Zahlen geben die drei Blattgelenke an 
Temperatur | I Temperatur | It Temperatur UI 
— cee se 2ime 
23° 0,165 24° 0,140 20° 0,190 
28° | 0,125 29° 0,102 25° 0,010 
33° || (0,065 33° 0,070 31° 0,008 


Bei Berberis wurde diese Frage noch nicht systematisch 
untersucht, jedoch ist fiir Mahonia festgestellt, dai die Latenzzeit 


Protoplasma-Monographien X: Colla 
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bei 9°C linger ist als bei gewohnlicher Temperatur (18°). Bei 
Berberis hat man eine deutliche Veranderung nur beobachtet 
unter 5°; die Latenzzeit variiert also im Zusammenhang mit der 
Temperatur und zwar bei den einzelnen Arten in verschiedenem 
Make. 
Die Kontraktionsphase 

Die Kontraktionsphase, d. h. die Phase, in der die kontrak- 
tilen Organe von der Ruhestellung in die der gréiten Verschiebung 
iibergehen, kénnen wir in Analogie zu anderen schon eingehender 
studierten Kontraktionen auch Phase der zunehmenden Energie 


Abb. 38. 
Mimosa pudica. 


Variationen der Latenz- 
zeit je nach der Tempe- 
ratur. (Nach Bose.) 


nennen; sie vollzieht sich bei Berberts und Aldrovanda in wenigen 
Zehntel-Sekunden, wahrend sie bei Mimosa in einigen Sekunden 
ablauft und bei Sparmannia und Helianthemum linger als 10 Se- 
kunden dauert. Die Kontraktionen erfolgen bei diesen 4 Arten, 
wie aus den graphischen Darstellungen hervorgeht, die hier 
zusammengestellt sind, alle in der gleichen Weise (Abb. 34, 35; 
39s. $.84). Die Schnelligkeit der Kontraktion ist waihrend ihres 
Verlaufes nicht konstant, vielmehr erleidet sie eine fortdauernde 
Veranderung vom Anfang bis zum Ende. Die Kurve, die zuniachst 
(die ersten beiden Messungen) mit mafiger Schnelligkeit ansteigt, 
steigt dann ganz steil an und nahert sich spiter am Ende der Kon- 
traktionsphase immer langsamer dem Hohepunkt. Die Kurve zeigt 
also einen §S-formigen Verlauf. Das Phanomen ist besonders 
deutlich an den Kurven der schnellen und heftigen Bewegungen 
von Berberis und Mimosa. Nach den Angaben verschiedener 
Autoren kann man schlieBen, da, wenn Kontraktionskurven 
auch fiir andere Pflanzenarten vorligen, wohl gleiche Resultate 
vorlagen wie die, die Bosh, ASHIDA und BiNNING sowie ich selbst 
fiir Centaurea, Mimulus, Opuntia erhalten haben. 

Bei den Kontraktionskurven ist auBer der Schnelligkeit auch 
die Héhe zu betrachten. Auf beide Merkmale hat die Intensitat 
des Reizes einen EinfluB, von der Reizschwelle bis zum maximalen 
Reiz. Die Intensitaét eines Reizes, der stirker ist als der maximale, 
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verandert die Schnelligkeit und das Ausma’ der Kontraktion 
nicht mehr, es sei denn, da der Reiz derartig intensiv wire, da 
er irreversible Veranderungen im Organ hervorruft. 


Die einzelnen Arten verhalten sich verschieden gegeniiber 
tiberschwelligen aber nicht maximalen Reizen. Bei Berberis z. B. 
bemerkt man nur selten eine unvollkommene Kontraktion und 
zwar, weil der maximale Reiz sehr nahe der Reizschwelle liegt, 
eine Tatsache, welche Bosr auch an Mimosa speziell an jungen 
Blattgelenken und unter giinstigen Entwicklungsbedingungen 
beobachtete. Dagegen kommt in alten Blattgelenken von Mimosa 


70°, 


Abb. 40. a ‘ 
Helianthemum vulgare. a Nene 


Beziehungen zwischen der 
Intensitaét des Reizes und 
der Hohe der Kontraktion. 

1—2 starke Reize, 

3 schwache, 

4 sehr schwache. 


Abszisse: Zeit in Sekunden; 
Ordinate: Winkel der Bie- 


gung in Graden. 
(Nach BUNNING.) 


! ! i ! 1 j 
20 4g 60 80 700 120 140 160 


und an den Staubblattern von Sparmannia ein bemerkenswerter 
Unterschied zwischen den Reizschwellen und den maximalen 
Reizen vor; daher ist der Unterschied sehr deutlich in den Reak- 
tionen bei den einzelnen Reizwerten. Hier sind die Schnellig- 
keit und die Hohe der Kontraktionen fiir jede Reizintensitat 
charakteristisch. 

Alle die in Frage kommenden Organe zeigen das Phanomen 
der Summierung von Reizen (Abb. 41) insofern, als Reize, die 
zwar unterhalb der Halfte oder unter zwei Dritteln der Schwelle 
liegen, aber haufig genug wiederholt werden, eine ebensolche Kon- 
traktion hervorrufen, wie die ist, welche auf einen einzelnen maxi- 
malen Reiz hin erfolet. AuBer der Anzahl und der Intensitat der 
Reize hat auch groBe Bedeutung die Frequenz, d.h. die Grobe 
des Intervalles zwischen zwei Reizen. Bei einer bestimmten In- 
tensitat von unterschwelligen Reizen verringert sich die Anzahl, 
die notwendig ist, um die Kontraktion zu erhalten mit dem Inter- 

6+ 


Die einzelnen Phasen des Kontraktionsverlaufes 


S4 


‘uopunyesjoqyyun yy UT 4 


197, 


(YUIG-"UOLYT 0006 “TOA F) Tos ySamoq IETYGUVAG svp YOYLEporM [VU G PAI Zloyy JoqY “gyOTU Tors ySamoq q1eIqqneIq 


Sep “4Ddol] OTTO Jp 


(‘VaIHSy qyoryy) 


fozun [ougtaqd, Uta Lop “ZION Woeutd foq sZyooyY “OZIOY Lop 


| 
aT 1 i yw Se Ye Ge ee we We Wr ot 


‘uospunyag °*/, ul 407 


i 


SUNAOTULTING 


*eeeese 


a 


‘osvydsuoryyeauoy pun 410zzuU97e] “‘psojnaisaa 


‘supbyna siuaglag “Th -ady 


se a4 


DPUDLOLPIY 


a a | 


a4 ; 
Senne ew ee 


‘6€ “AV 


SP Amare, 


HSE cae SRM eae aU. Sonalilalonsle sain onlay mii 


D 


7 eo " 
emer art ne AF aetna 


Die Kontraktionsphase 85 


vall zwischen den aufeinanderfolgenden Reizen, d. h. mit wachsen- 
der Frequenz. 

Wahrend der Phase der zunehmenden Energie leistet das Ge- 
webe eine mechanische Arbeit, wenn die Bewegung sich gegen die 
Schwerkraft richtet. Und zwar sind die Widerstinde zu uberwinden, 


* Abb. 42. Mahonia aquifolium. Das Staubblatt hat bei der Kontraktion 
den Draht der Elektrode mit sich geschleppt. 


die in den elastischen Kraften der umgebenden Gewebe liegen, 
welche deformiert werden durch die Verteilung des hydrostatischen 
oder des Gasdruckes; so ist z. B. zwischen den Blattflachen 
von Aldrovanda (AsHIDA) Wasser eingeschlossen, oder es sind 
Gase eingeschlossen, wie in den Interzellularen von Berberis und 
Mahonia. Akzessorische Arbeit kann geleistet werden durch 
Heben eines hinzugefiigten Gewichtes, wenn dieses eine gewisse 
Grenze iiberschreitet, so hat 
es eine Wirkung auf die Kon- 
traktion (siehe die graphischen 
Darstellungen von Boss). 
Wenn das Gewicht zu schwer 
ist, so verhindert es die Be- 
wegung (Abb. 42, 43). 

Die auberen Bedingungen, 
welche auf das Gewebe ein- 
wirken, verandern seine Reiz- 
barkeit und seine Kontrak- 
Abb. 43. Mimosa pudica. tilitat. Unter diesen Bedin- 


Verschiedenheit der Reaktionen in den i. ‘ : F 
Blattgelenken, welche ein bestimmtes gungen ist vor allem. die io 
Gewicht tragen. (Nach Bosz.) peratur zu erwahnen. Hine 
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Erniedrigung der Temperatur verhindert die Reizbarkeit und 
die Bewegung. Mimosa reagiert nicht unter 22°C auf mecha- 
nische Reize. Die vollkommene Kontraktion erfolgt erst bei 33° 
(Bosg, Abb. 44), Eine Er- 
hohung der Temperatur 
ruft, wie wir schon gesehen 
haben, Abkiirzung der La- 
tenzzeit hervor und_ be- 
wirkt eine Erhohung der 
Schnelligkeit der Kontrak- 
tion und auch der Aus- 
dehnung. Dies ist auBer 


Abb. 44, Mimosa pudica. durch gelegentliche Unter- 
Wirkung der Temperatur auf die Kon- 
traktion. (Nach Bose.) 


suchungen an Mimulus, 
Sparmannia und Berberis 
auch eingehend bewiesen worden durch die systematischen 
Forschungen von AsHipa an Aldrovanda. 


Tab. 8. Schnelligkeit der Kontraktion und der Ausdehnung im Zusammen- 
hang mit der Temperatur bei Aldrovanda. Kontraktion in 0,01’, Ausdehnung 


ray he 
Kontraktion Ausdehnung 
SS zi 
Temperatur | ARR 5 Temperatur eon ve 
oC Zeit in 0,01 ot Zeit in | 
Starke Reize |Schwache Reize 10 | 385 
10 24,7 | 133,8 12 338,5 
15 14,1 70,0 iK3) aval 
20 8,6 | 20 | say 
25 64 | 45,0 25 | 49,0 
30 She, 23,0 30 alli 
38 = 8,3 35 B0rs 
40 4.5 Ory | 38 Sle 


Aus diesen Werten labBt sich der Temperaturkoeffizient 
(vAN T Horr) berechnen. Inder folgenden Tabelle sind in der zweiten 
Spalte die Q10-Werte (Verhaltnis der Reaktionsgeschwindigkeiten 
bei Temperaturen, welche um 10° differieren) fiir die Kontraktion 
und in der dritten Spalte fiir die Ausbreitung zusammengestellt, 
in der ersten Spalte die Temperaturintervalle. Es geht aus dieser 
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Tabelle hervor, da’ Q10 der Kontraktion relativ konstant 1St, 
wahrend fiir die Ausdehnung die Werte mit Zunahme der Tempe- 
ratur kleiner werden. Dies ist ein Zeichen dafiir, daB der ProzeB 
nicht einzig und allein als eine chemische Reaktion angesehen 
werden kann. 


Tab. 9. Q10-Werte der Geschwindigkeit der Kontraktion und der Aus- 
dehnung bei Aldrovanda 


Temperatur ° C KKontraktion | Ausdehnung 
= tel ae. 2 — 
10—20 2,87 | 4,5 
15—25 2,20 | 3.5 
20—30 2,1 2,7 

1,63 


25—35 = | 


Auer dem EinfluB, den die Temperatur auf die Geschwindig- 
keit der einzelnen Phasen der Kontraktion ausiibt, greift sie auch 
als bestimmender Faktor in die Kontraktion selber ein. Wird die 


Abb. 45. Berberis vulgaris. Schatten der verschiedenen Stellungen des 
Staubblattes bei allmahlicher Temperaturerhéhung. Von rechts nach links: 
Kontraktion bei 24°, Erschlaffung, Kontraktion bei 32°, Erschlaffung bei 
41°, Kontraktur bei 56°. Oben Schatten der Narbe. Zeit in Sekunden. 


Temperatur schnell bis zu einem bestimmten Grad erhoht (27° C 
fiir Berberis), so bekommt man eine kurze Erschlaffung, der eine 
plétzliche Kontraktion folgt. Bei 42°C erzielt man eine allmah- 
liche Erschlaffung, der bei 50—56° die Verkiirzung folgt (Abb. 45). 
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Auch Chloroform bewirkt in gewissen Konzentrationen eine 
Erhéhung der Reizbarkeit und eine Verminderung der Latenzzeit 
(Berberis), Wird aber die Konzentration erhéht, so erfolgt mit der 
Zeit eine plotzliche, reversible Kontraktion, dann Verlust der 
Reizbarkeit, also eine Bewegung maximalster Ausdehnung und 
schlieBlich Verkiirzung (Berberis, Sparmannia, Mimosa, Abb. 
46, 47). 


1 


Abb. 46. Berberis vulgaris. Wirkung des Chloroforms auf die Staubblatter. 
A—B Ausdehnung, C—D kontrahiert (photogr. ausgef. von 10’ zu 10’). 
Abszisse: Zeit in 10’; Ordinate: Héhe der Kontraktion in Millimetern. 


Abb. 47.  Berberis vulgaris. Bewegungskurve der Ausdehnung und der 

allmiaihlichen Kontraktur des Staubblattes durch Einwirkung von Spuren 

von Chloroform. Abszisse: jede Teilung 10’, Ordinate: Entfernung des 
Staubblattes vom Griffel in Millimetern. 


Aus den graphischen Darstellungen nach den Arbeiten von 
Bosgé geht hervor, dafi O,, CO,, CS mehr oder weniger in der 
eleichen Weise wirken (siehe Tafel I 8. 89). 
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Abb. 48. Berberis vulgaris. Abb. 49. Aldrovanda vesiculosa. 
Wirkung des Ammoniaks. Abs- Veranderungen der Kontraktions- 
zisse: Zeit in Minuten; Ordinate: starke je nach dem Alter des 
Grade, die dem Drehungswinkel Blattes. (Nach AsuHIDA.) 


entsprechen. (Nach Binnie.) 
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Ammoniak soll eine gleiche Wirkung ausiiben, er ruft eine 
plotzliche Kontraktion hervor, der sofort die Verkiirzung folgt 
(Abb. 48), ohne eine Ausdehnung, die zwischen die beiden Phino- 
mene eingeschaltet ware, zu verursachen, wie das bei der Wirkung 
des Chloroforms der Fall ist. Diese Faktoren kénnen also in 
zweifacher Weise wirksam sein, entweder als Reize gleich etwa 
dem elektrischen, oder sie wirken als sekundare Faktoren, welche 
die Aufenbedingungen verandern und daher die Kontraktion be- 
giinstigen oder verhindern. 

Die gleichen Faktoren, welche die Latenzzeit verktirzen oder 
verlingern, verlangern oder verkiirzen auch die Kontraktions- 
phase und die Wirkungen, die von ihr abhangen (Abb. 49), 


Tafel I. Wirkung verschiedener Substanzen auf die Bewegungen von 
Mimosa. (Nach Bose.) 
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Die Erschlaffungsphase 


Die Erschlaffungsphase oder die Phase der abfallenden Energie 
verlauft sehr viel langsamer als die Kontraktion. Fiir Berberis 


Von unten nach oben 


lektrode. 
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Abb. 


hat man berechnet, dab 
die Kontraktionsgeschwin- 
digkeit etwa 600 mal gréBer 
ist, bei Mimosa ist sie 
313mal so grob wie die 
Erschlaffungsphase (Abb. 
50, 51). 

Die Erschlaffung ist 
ein Phanomen, welches mit 
einer Geschwindigkeit ver- 
lauft, die vom Anfang der 
Erscheinung bis zu ihrem 
Ende hin abnimmt; ge- 
wohnlich unterscheidet 
man 2 Teilphasen, von 
denen die erste bedeutend 
kiirzer ist als die zweite, 
in welcher das Organ ganz 
oder fast asymptotisch seine 
Lage maximalster Ausdeh- 
nung wieder erreicht. Bei 
Berberis sind die beiden 
Phasen eine von der an- 
deren abgegrenzt durch die 
Stellung (2). 

Auch bei Mimosa unter- 
scheidet man 2 Phasen in 
der Ausdehnungskurve ; sie 
sind von denen von Berberis 
nur dadurech verschieden, 
dafSZ die erste Phase, in 
welcher die Geschwindig- 
keit immer gréBer ist als 
in der zweiten, langer 
dauert als die letzte. Al- 
drovanda verhalt sich eben- 
so und auch bei Sparman- 


20 
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nia, Centaurea, Incarvillea (Abb. 52), Helianthemum (Abb. 53) 
(BUNNING) soll es so sein. 


Abb. 51. Berberis vulgaris. Vollkommene Kurve der Erschlaffung. 


Fir die Geschwindigkeit der Ausdehnungsphase hat das Alter 
des Organes eine groke Bedeutung (Abb. 54, 55) (Mimosa, Ber- 
beris, Mimulus, Aldro- 
vanda). Bose nimmtan, 34 Se 
daB auch die Intensitat No sa falas 
des Reizes einen EinfluB oe 4 
hat, und es ist bewiesen, Se ee 
daB Sauerstoff in ge- N 
wissen Konzentrationen 45° a 
und die Temperatur x 
innerhalb — bestimmter a 
Grenzen (20—30°) (Abb. 

56), sowie auch viele : | 

chemische Substanzen, £ 10 75Min 
darunter die Anaesthe- — app. 59. Incarvillea. Schnelligkeit der Aus- 
ticain bestimmten Dosen IL bei ee pen. eee : 
die Ausdehnungsphase ee Oalnats Grade pare eS HES 
verkiirzen oder ver- Xotationsnadel. (Nach BuNNING.) 


langern. 

Dieselbe Gruppe von Faktoren hat eine ahnliche Wirkung 
auf das Refraktarstadium (BUNNING). Die Wirkung ist aber eine 
quantitativ verschiedene, je nach dem, ob es sich um das absolute 

oder das relative Re- 
: fraktarstadium handelt 
| (Abb. 57). 
x 


x Abb. 53. 
SS Centaurea montana. 


ve = Verlangerung des Staub- 
—— fadens nach der Kon- 

yas traktion. Abszisse: Zeit 

; in Minuten, Ordinate: 

Verkiirzung in Pro- 

zenten. 

| | l | | | l (eel (Nach BUNNING.) 
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Ein augenblicklich noch schwer zu lésendes Problem ist 
die Frage, ob der Ubergang von der Phase der zunehmenden 
Energie in die der abnehmenden unmittelbar erfolgt, oder ob die 
beiden Phasen durch eine statische Periode miteinander verbunden 
sind, d.h. durch eine Zwischen- 


140 
phase (Pause). 
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700 50 
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Abb. 54. Aldrovanda _ vesvculosa. Abb. 55. Aldrovanda vesiculosa. 
Schnelligkeit der Reaktion im Variation der Reaktionszeit bei 
Zusammenhang mit dem Alter. der Erschlaffung. Abszisse: 
Abszisse: Lebenstage; Ordinate: Alter des Blattes in Lebens- 
Reaktionszeit in Prozenten. tagen ; Ordinate: Erschlaffungs- 
(Nach AsHIDA.) dauer in Prozenten. 


(Nach AsHIDA.) 


Aus den Kurven scheint letzteres hervorzugehen; es ist aber 
zu bedenken, da es sich dabei um eine nur sekundare Erscheinung 
handeln kann; entweder hat das Organ, welches an das Ende 
seiner normalen Bewegung gelangt ist, wegen 
mechanischer Hindernisse noch nicht das 
Maximum seiner Kontraktion erreicht, die 
Energie fahrt aber wahrend der Pause noch 
fort, sich abzuwickeln; oder aber die Er- 
scheinung ist auf den Umstand zuriickzu- 
fiihren, dafs das Organ in toto durch die 
Untatigkeit der inaktiven Gewebe mit einer 
gewissen Verzogerung der Ausdehnung der 
spezifischen kontraktilen Zellen folgt. 

Die Frage konnte also nur gelést werden 
durch das Studium der Zellen, waihrend der 
Kontraktion und der Erschlaffung. — Alle 


Abb. 56. 
Mimosa pudica. 3 ; 
Verschiedenheit in basen der Kurve sind verlangsamt durch 
der Reaktionskurve, Erschopfungsphanomene, welche auftreten, 


je nach der Tempe- 


wenn das Organ mit einer gewissen Haufig- 
ratur. (Nach Bosr.) ; 2 2 g 


keit wiederholt gereizt wird (Abb. 58, 59). 
Andererseits bekommt man, wenn die Reize auch mit groBer 
Frequenz und fiir lange Zeit wiederholt werden, jedoch nur, wenn 
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sie unterschwellig sind, Erscheinungen, welche verschieden von 
denen sind, die wir bisher erértert haben. Wenn die Intensitat 
der Reize gréBer als ein Drittel der Reizschwelle ist (Berberis), so 


60 y- 


Abb. 57. Berberis vulgaris. 
Beziehungen zwischen der Dauer 
des absoluten Refraktirstadiums 
und der Menge von O,. Abs- 
zisse: Menge von O, in Prozenten 
der normalen Menge. Ordinate: 
Zeit in Minuten. 

(Nach BUNNING.) 


2 3 Z 


erfolet Summierung, von der wir schon gesprochen haben, wenn 
jedoch die Intensitaét der Reize sehr viel unter dieser Schwelle 
liegt, so fiihren sie zuerst eine Erschlaffung herbei, die derjenigen 
ahnelt, die man am Staubblatt beobachtet, wenn es mit ganz 
schwachen Konzentrationen von Chloroform behandelt wird 


Abb. 58. 
Mimosa pudica. 
Unterschied der Latenzzeit bei der Ermiidung. 
(Nach Bose.) 


(Abb. 60). Auf diese Erschlaffung folgt eine langsame Kontrak- 
tion, welche zuerst reversibel ist, aber irreversibel wird, wenn 
man die Reizung iiber mehr als 3 oder 4 Stunden ausdehnt. 


Abb. 59. Mimosa pudica. WKurve der allmahlichen Reaktionen auf Reize, 
die in Abstanden von 15° angebracht wurden. Die Reaktionen sind immer 
gleich. B Zu den ersten drei “Reaktionen ist der Reiz in Abstaénden von 15 

angebracht worden (spater in Abstanden von 10’). (Nach Bose.) 
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Diese Tatsachen kénnen verglichen werden mit denen, die 
von Bosr beobachtet wurden (Abb. 61). Dieser fand, daB, wenn 
entweder schwache oder aus der Entfernung applizierte Reize an- 
gewendet werden, an Stelle der Kontraktion eine Hebung des 
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Abb. 60. Berberis vulgaris. Bewegungskurve der Staubblatter unter der 
Wirkung von zablreichen Reizen niedriger Frequenz 
(5 Reize in 1’. 2 Volt. 500 Kron.-Einh. Stromkreis-Widerstand 17 22). 


Blattes erfolgt. Binnine erhalt bei derselben*® Pflanze und bei 
Sparmannia unter besonderen experimentellen Bedingungen eine 
Bewegung nach oben bzw. nach der Narbe hin und zwar bei 
Reizung der Organe wahrend des Refraktarstadiums. 


Wenn ein Organ, welches sich in einem Kontraktionsstadium 
befindet, mit tiberschwelliigen oder maximalen Reizen weiter 
gereizt wird, so kommt es zu_ver- 
schiedenen Reaktionen, je nachdem, 
ob das Organ noch ganz kontrahiert 
ist oder sich schon in’ Erschlaffung 
befindet, im Refraktarstadium oder 
schon in Ruhe. 

Wenn der Reiz sehr frequent ist 
und auf das noch kontrahierte Organ 
einwirkt, so bleibt dieses fiir eine mehr 
Abb. 61. Mimosa pudica. oder weniger lange Zeit in Kontraktion, 
Die drei Bewegungstypen diese Zeitdauer steht in Beziehung zur 
je nach der Intensitit der Bi = ae 
Danerides Resa: Intensitat und Frequenz des Reizes. 

(Nach Bosr.) Wenn der Reiz aufhért, dann erschlaftt 
das Organ. 


Wenn der Reiz lange Zeit hindurch andauert, bleibt das Organ 
kontrahiert, auch noch fiir eine gewisse Zeit, nachdem der Reiz 
aufgehort hat, und dann erst erschlaffit es. Bei noch langer protra- 
hierten oder noch intensiveren Reizen setzen irreversible Er- 
scheinungen ein, unter denen die am deutlichsten sichtbare der 
Austritt von Wasser aus den Geweben ist. Der Wasseraustritt 
fiihrt zum Tode der Zelle. Wir haben also eine Verktirzungs- 
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erscheinung; sie ist bei Berberis, Sparmannia, Centaurea, Mimosa, 
Aldrovanda beobachtet worden. 

Wenn die Reizung mit solcher Frequenz erfolgt, da dem 
Staubblatt nur eine teilweise Ausdehnung zwischen dem einen 
und dem anderen Reiz méglich ist, so kommt es zu einem unvoll- 
kommenen Tetanus (Fig. 62, 63). 
Die Kurve ist dann aus Ausschlagen 
zusammengesetzt, die durch Kon- 
traktion und Erschlaffung gebildet 
sind, die Erschlaffungen werden 


Abb. 63. Mimosa pudica. 


Abb. 62. Mimosa pudica. Tetanuserscheinungen 

Unvollkommene Tetanus- in einem schon ermiideten 

erscheinungen. Blattgelenk wahrend der 
(Nach Bose.) Ausdehnungsphase. 


(Nach Bose.) 


immer weniger weit, wodurch die Ausschlage einerseits immer 
weniger weit werden, andererseits sich nicht mehr auf einer 
horizontalen sondern auf einer abfallenden Linie halten. Zum 
Schlu8 haben sie die Tendenz ganz zu verschwinden, so daf 
eine gerade Linie entsteht. 

Bei Reizen, die eine solche Frequenz haben, dafs sie eine voll- 
kommene Ausdehnung erlauben, und die nach der Beendigung 
des Refraktarstadiums einwirken, erhalt man (BUNNING) normale 
Bewegungskurven, welche jedoch nach und nach weniger weit 
und langsamer werden durch das Eintreten der Erschéptung; 
dies ist an Mimosa (Bose), Berberis (BUNNING), Mimulus (Lutz 
und CristaLLE) und Aldrovanda (AsHIDA) beobachtet worden. 


Kapitel V 


GESETZMASSIGKEITEN BEI DER KONTRAKTION 
UND DIE BEWEGUNG DER ISOLIERTEN ZELLEN 


Die Analyse der Bewegung der kontraktilen Organe hat uns 
nicht nur gezeigt, daB die Bewegung sich fiir alle Organe in prin- 
zipiell gleicher Weise vollzieht, obgleich die Organe verschieden 
gebaut sind, sondern auch, dai das kontraktile Gewebe die Fahig- 
keit besitzt, seine Tatigkeit immer im gleichen Sinne auszuiiben, 
obgleich die Resistenz, von seiten der inaktiven, bei der Kon- 
traktion passiv in Bewegung zu setzenden Gewebe, von Fall 
zu Fall verschieden ist, je nach der Struktur dieser anderen 
Gewebe. 

Immerhin verandert die Gegenwart dieser inaktiven Gewebe, 
die das Kontraktionsgewebe begleiten, den Verlauf der Kon- 
traktion in der Weise, daf} die Beobachtung der Kontraktion 
einiger Organe in toto keine ausreichende Analyse erlaubt. Ich 
erinnere hier nur an das Problem, ob ein Intervall zwischen der 
Phase der zunehmenden und der der abfallenden Energie vor- 
kommt. 

Ein Teil dieser Probleme kann vereinfacht und dann auch 
analysiert werden durch das direkte Studium des Verhaltens der 
isolierten, kontraktilen Zelle, welche verschiedenen Reizen aus- 
gesetzt wird. Untersuchungen dieser Art sind bis heute nur spar- 
lich ausgefiihrt worden; aber aus den wenigen, die vorliegen, 
lassen sich einige allgemeine Tatsachen ableiten, wenn man die 
Ergebnisse dieser Untersuchungen mit denen an Organen in toto 
vergleicht. 

Solche Beobachtungen lassen sich ausfiihren, indem man 
Schnitte durch das lebende Organ unter das Mikroskop bringt; 
die Schnitte werden in einer leicht hypotonischen Lésung gehalten, 
die die Reizbarkeit anregt. ; 


A. Elektrische Reize 97 


A. Elektrische Reize 


Wie fiir die ganzen Organe, so gibt es auch fiir die Zelle unter- 
schwellige Reize, die keine Kontraktion, ferner Reize, die eine 
reversible Kontraktion herbeifiihren, weiterhin Reize, welche einen 
Tetanus und den Tod der Zelle hervorrufen und schlieBlich 
solche, welche lahmen und dann die Zelle in ihrem Ausdehnungs- 
zustand toéten. 

1. Unterschwellige Reize 

In den kontraktilen Zellen, welche eine Vakuole besitzen, 
sieht man, wenn sie Reizen ausgesetzt werden, die noch aus- 
reichen, um eine Kontraktion hervorzurufen, da die Chloro- 
plasten oder die Spezialvakuolen sich an den Kern legen (Taf. IT), 
und dab die Flocken, welche in der Vakuole gleichmaBig verteilt 
sind, sich nach den Polen der Vakuolen hin bewegen und sich 
besonders gegen den apikalen Pol der Vakuole hin zusammen- 
drangen. Dasselbe bemerkt man in den sog. sensorischen Papillen 
(Mimulus, Berberis). Der groBte Teil der Flocken legt sich an 
die Wand der Vakuole, welche in der Zellbasis hervortritt. 

Bei einer Reihe von Reizen weit unter der Reizschwelle ver- 
langern sich die Zellen (Berberis) und nehmen eine Lage an, die 
zwischen der Ruhe- [2] und der Ausdehnungsphase [4] liegt, 
welche sie auch manchmal erreichen. Charakteristisch ist das 
Verhalten der jungen Zellen, in welchen die kontraktile Eigen- 
schaft noch nicht ausgebildet ist. Durch die Wirkung von wieder- 
holten Stromschlagen bekommt man eine schnellere Vakuolen- 
bildung. Die Vakuolen bilden sich in viel kiirzerer Zeit als in 
Schnitten durch das gleiche Gewebe, die sich in einer gleichen 
hypotonischen Lésung befinden, ohne elektrisch gereizt zu werden. 


2. Reizschwelle 

Die Reizschwelle ist von Zelle zu Zelle sehr verschieden, 
Gewohnlich haben junge Zellen eine sehr hohe Reizschwelle, 
ebenso auch alte Zellen, wahrend man dagegen bei eben erwach- 
senen Zellen geringere Werte findet. 

In ein und demselben Gewebepraparat sieht man also, dah 
sich bei einem bestimmten Reiz nur einige Zellen kontrahieren, 
wahrend die anderen unbeweglich bleiben. Um diese zur Reaktion 
zu bringen, ist es nétig, die Reizstirke zu erhéhen. Solche Unter- 
schiede sind deutlich zu sehen in den Geweben der Staubblatter 
von Berberis vulgaris (welche 3 Tage reaktionsfahig sind) und noch 
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Tafel IL (Erklarungen siehe 8. 99 unten) 
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besser in denen von Berberis angulosa (12—24 Stunden reaktions- 
fahig), wahrend die Unterschiede bei Mimosa und an den Narben 
von Mimulus weniger deutlich ausgepragt sind; bei den letzteren 
Objekten hat jede Zelle eine langere Lebensdauer und Funktions- 
periode, und daher sind die Differenzen weniger deutlich, als wenn 
sie sich innerhalb enger begrenzter Zeitraume abspielen miiBten. 

Auch eine andere Tatsache ist an den frischen Priparaten 
von kontraktilen Organen sehr deutlich zu sehen, nimlich die 
Veranderung der Reizschwelle in einer Zelle, welche nach und 
nach gereizt wird. In der jungen Zelle mit sehr hoher Reizschwelle 
geht diese bedeutend herunter nach 5—8 Kontraktionen, die man 
in nicht sehr langen Intervallen wiederholen kann, da das 
Refraktarstadium in der isolierten Zelle in der ersten Minute eine 
geringere Dauer hat. In einer erwachsenen Zelle dagegen erhéht 
sich die Schwelle nach und nach, wenn man die Reizung wieder- 
holt, aber sie ist weniger auffallend in den Geweben der Narben 
von Mimulus. 

Das Phanomen selbst ist weniger gut zu beobachten, und ist 
nur mit grofer Schwierigkeit in den perivasculiren Geweben 


Erklarungen zu Tafel II 


A. Berberis vulgaris. Zelle der Ventralseite. Ain Ruhe, A’ kontrahiert 
(elektrischer Reiz), A’’ auf dem Wege der Erschlaffung schon iiber die 
Ruhelage hinaus, A’’’ vollkommen erschlafft. 


B. Zelle der Ventralseite vollkommen erschlafft. B’ kontrahiert 
nach zahlreichen Reizen und im Beginn der Reiz-Plasmolyse; B’’ von 
neuem erschlafft. 


C. Zelle der Dorsalseite erschlafft. 

D. Zelle der Ventralseite mit Neutralrot gefairbt, in Ausdehnung 
(Berberis vulgaris). 

E. (Berberis chinensis) mit Neutralrot gefarbte Zelle; die Degene- 
rationsprozesse der Flocken haben begonnen. 


F. Die gleiche Zelle, der ProzeB ist in einem weiter fortgeschrittenen 
Stadium. Sichtbar élige Tropfen. 


G. Gleiche Zelle. Plasmolyse mit Traubenzucker. 


H. Zelle der dorsalen Seite (Berberis vulgaris), Zentralvakuole mit 
Neutralrot gefarbt. Die Spezialvakuolen entfarbt. 


I. Zelle der Ventralseite, die der Chloroformwirkung ausgesetzt ist, 
in Ausdehnung. I’ In Kontraktur und in irreversibler Reiz-Plasmolyse. 


L. Die gleiche Wirkung in einer Zelle der Ventralseite. 
M. Zelle der Ventralseite (Berberis nepalensis), gefirbt mit Neutralrot. 


N. Berberis vulgaris. Zelle der ventralen Seite unterschwelligen Reizen 
ausgesetzt. 
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von Mimosa nachzuweisen. Das erklirt, warum man im ganzen 
Filament von Berberis keine feste Reizschwelle ermitteln kann, 
nicht einmal in 2 Stunden, wihrend sie bei Mimosa viel stabiler ist. 


Tab. 10. Berberis vulgaris. Primarstrom 8 Volt. A. Zellen sehr dicht wie 

die Struktur bei jungen Zellen. B. Erwachsene Zellen mit starker Granu- 

lation und kraftigem Oxydationsvermégen. BY’. Item, aber fast ohne 

Granulation. ©. Alte Zellen mit negativem Oxydationsvermégen. Die 

Werte stellen die Intensitat der Schwelle dar, in Kronecker-Einheiten aus- 
gedriickt und beziehen sich jeder auf eine andere Zelle 


A B B’ C 
1200 42 . 715 7 000 
1150 47 718 16 000 

900 70 724 

950. 75 1170 

920 90 2250 

913 92 3500 

815 112 

713 150 

175 
200 
250 
400 
415 


3. Uberschwellige Reize 

In der Skala der Reize, welche mit denen der Schwelle an- 
fangen und mit den maximalen enden, gibt es fiir die isolierte 
Zelle keine Reaktionsunterschiede, sie kontrahiert sich immer in 
der gleichen Weise. Die ausgefiihrten Messungen zeigen, daB die 
Variationen der Durchmesser immer die gleichen sind, wie auch 
der Reiz sei, den man anbringt (Tab. 11). 

Diese Werte miissen, wenigstens fiir die empfindlichen Organe, 
innerhalb kurzer Zeit bestimmt werden, und zwar weil je nach dem 
Alter der Zelle die Veriinderungen der Durchmesser der Zelle 
verschieden sind. Die starkste Zellverkiirzung findet man in 
erwachsenen Zellen und in denen, die ein starkes Oxydations- 
vermoégen haben. Die Konstanz in den Variationen der Durch- 
messer nach Reizen, welche zwischen der Reizschwelle und den 
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Tab. 11. Werte (ausgedriickt in ) der Verkiirzung der Langsachse der Zellen von 
Berberis und von Centaurea montana nach Einwirkung eines einzigen bzw. zahlreicher 
Reize. Die erste Spalte gibt die Lange der Zelle in Ruhe in ju an. Jede Zeile entspricht 
den erhaltenen Werten an einer einzigen Zelle, welche der Reizung unterworfen wurde. 
Ruhezeit zwischen den einfachen Entladungen 1’—3’, bei zahlreichen Reizen 10—15’. 


A. Beginn der ,,Plasmolyse“. 


B. Vollkommenes Kontrakturstadium der Zelle. 


8 Volt. 


sss... 


Wieder- 
e- 
| pb Einf. Schlag ie ta-| Kontraktur Bemerkungen 
10—30 /P"* 
Kron.-Einh. |—| 1000 |2700 |s000 | 8000 |— 8000 
107} 80 81 79 81 |81)64(A) Beginn der Plasmolyse 
== oS — 58 (B) 
B. nepalens. || 90) 7 72 72 79 |79)|67(A) Beginn der Plasmolyse 
| 96, 8 sires | 85 | 85); 45(B) Fortgeschr. Plasmolyse 
98) 79 79 75 72  |—|58(A) 42(B) 
B. vulgaris | 78| 64 64 66 64 |63|53(A) 28(B) 
110) 72 72 73 72 |70|59(A) 55(B) 
B. angulosa |119} 75 73 75 79 |80/51(A) 40(B) 
\l23} 68 | 68 | 64 68 j—| — 
125) 64 63 64 67 | — — 
B. sp. 126} 52 | 58 | 54 52 |53)50(A) 47(B) 
Mahonia . | 89) 80 81 79 82 |79|60(A) 51(B) 
Centaurea. | 74) 52 57 57 56 |50|41(A) Abtrenn. d. Memb. 


maximalen Reizen liegen, zeigt, daf fiir die einzelne Zelle das 
Alles- oder Nichts-Gesetz gilt. 

Wie bekannt, reagiert nach diesem Gesetz eine Zelle oder ein 
Gewebe, welche der Wirkung eines Reizes unterworfen sind, 
darauf nur mit einem einzigen Grade von Reizbarkeit, d. h. ent- 
weder hat man keine Reizung, wenn die Intensitat des Reizes zu 
gering ist, d.h. wenn der Reiz nicht die Schwelle erreicht, oder 
wenn die Schwelle erreicht ist, dann ist die Reizwirkung maximal. 
Mit der Zunahme des Reizes iiber die Schwelle hinaus kann die 
Reizung nicht mehr erhéht werden, Reizschwelle und maximaler 
Reiz sind gleich. Dieses scheint im Gegensatz zu stehen zu dem, 
was wir im Organ in toto gesehen haben, in welchem mit der Zu- 
nahme des Reizes iiber die Reizschwelle hinaus die Kontraktion 
bis zu einem bestimmten Maximum zunimmt. Der Widerspruch 
ist jedoch nur scheinbar und beruht auf der Tatsache, daf mit 
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der Zunahme des Reizes die Anzahl der Zellen zunimmt, die sich 
kontrahieren, jede jedoch einzeln dem Gesetze des Alles oder 
Nichts folgt. 

Der Gesamteffekt der Kontraktion der einzelnen Zellen muB 
natiirlich um so viel gréBer sein, je mehr Zellen aktiven Anteil 
an der Bewegung nehmen, auch wenn der Ausschlag fiir jede Zelle 
konstant bleibt. Durch niedrige Intensitat des Reizes kontrahieren 
sich zuerst nur die Zellen, die am meisten reizbar sind, d. h. bei 
niedrigster Schwelle. Wenn man den Reiz erhoht, treten auch 
Zellen in die Kontraktion ein, die etwas weniger reizbar sind 
und so fort, bis man zu Reizen gelangt, welche alle kontraktilen 
Zellen des Organes in Bewegung setzen. 

Diese verschiedene Reizbarkeit der Zellen hangt auBer von 
individuellen Faktoren von der Tatsache ab, dai die Zellen sich 
in verschiedenen Entwicklungsstadien befinden; diese veraindern, 
wie wir gesehen haben, die Reizschwelle. Viele, oder doch einige 
von ihnen, je nach dem Alter des Organes, dem das Gewebe ent- 
nommen ist, reagieren noch nicht, oder reagieren nicht mehr auf 
einen Reiz, welcher in der Nahe des Maximalwertes fiir die er- 
wachsenen Zellen liegt. 

Das Phanomen ist genau gleich demjenigen, welches sich am 
Muskel zeigt, der in toto eine sehr viel weitere Kontraktion auf- 
weist, je mehr der Reiz erh6ht wird, bis zu einem Maximalwert, 
aber dessen einzelne Fasern auf einen Reiz reagieren, bei dem 
jede Intensitét geniigt, um eine Verkiirzung von konstanter 
GroBe zu erhalten. 

Die Tatsache, die ich beweisen konnte, daB auch bei den 
Pflanzen das Alles- oder Nichts-Gesetz gilt wie in tierischen Ge- 
weben und bei Einzellern, lat daran denken, daB es sich hierbei 
um ein Gesetz handelt, welches fiir alle lebenden Elemente Geltung 
hat, welche, wenn sie gereizt werden, eine konstante Reaktion 
geben, die abhangig ist von ihrer Gréfe, den inneren Bedingungen 
der Zelle und denen der Umgebung, aber unabhingig von der 
Héhe des Reizes. 


4. Summierung der Reize 


Die Zelle zeigt das Phinomen der Summation von Reizen. 
Reize, welche etwa die Halfte oder zwei Drittel der Reizschwelle 
ausmachen, aber wiederholt appliziert werden, verursachen eine 
Kontraktion, welche, wenigstens bei mikroskopischer Beob- 
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achtung, alle Modalitaten zeigt, die man in solchen Zellen beob- 
achtet, die einem einzigen Schlag im Ausmafe der Reizschwelle 
ausgesetzt werden. 


Tab. 12. Summation der Reize (Frequenz héher als 5 auf 1’’). Relative 

Intensitiat ausgedriickt in Kronecker-Einheiten. B:; Erwachsene Zellen. 

C;: Alte Zellen. Werte der Langsachse in uw. R: Erschlaffte Zellen. K: Kon- 
trahierte Zellen 


Reiz 
Zellen R K Senweleg).————————— i Kontralction 
Kr.-Einh.| Anzahl 
B 120 71 250 100 17 + 
120 60 400 300 3 + 
98 75 1000 500 7 — 
3 750 200 7 + 
Cc 141 107 7000 3000 18 + 
— — 6400 3000 19 + 


Nach dem ersten Reize zeigt sich die Bewegung der Flocken 
im Zellsaft, nach einer bestimmten Anzahl von Reizen kontrahiert 
sich die Zelle, die bisher unverandert geblieben war oder sich 
ganz leicht in der Richtung ihrer Liingsachse verlingert hatte, 
plotzlich. 

Der Erschlaffung, die man durch einen einzigen Reiz oder 
durch Applikation von wenigen unterschwelligen Reizen erreicht, 
folgt ohne Intervall die Phase der zunehmenden Energie; diese 
Phase ist kurz. Die Zelle nimmt sofort die Ruhelage wieder ein, 
spater an Volumen zu und damit eine Lage an, welche im Organ 
der der maximalen Ausdehnung entspricht (Taf. II #, 8. 98). 

Die Frage der Existenz einer Pause zwischen der zunehmenden 
und der abnehmenden Phase der Kontraktion, die bei der Ana- 
lyse der Kontraktionskurven bei den vollkommenen Organen noch 
offen bleiben muBte, scheint hier in negativem Sinne gelost. 
Auf jeden Fall ist die Pause, wenn sie existieren sollte, so kurz, 
daB sie der Beobachtung entgeht. Nur eine optische oder kine- 
matographische Registrierungsmethode mit groBer Schnelligkeit 
kénnte diese Frage endgiiltig entscheiden. Jedenfalls wiirde es 
sich, wenn die Pause etwa doch existieren sollte, dabei nur um 
eine Gré8enordnung handeln, die vollkommen verschieden ist 
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von derjenigen, welche man am Organ in toto beobachtet; diese 
Pause kann unbedingt nur als der Ausdruck des Widerstandes 
angesehen werden, den die inaktiven Gewebe bei der Riickkehr 
in die Ruhestellung bieten. 


5. Tetanus 


Wenn das Gewebe mit iiberschwelligen Reizen gereizt wird, 
welche mit einer gewissen Frequenz aufeinanderfolgen, so erschlafft 
die Zelle nicht nach jedem Reiz, sondern sie bleibt in eimem perma- 
nenten Kontraktionsstadium, wahrend der ganzen Zeit, in welcher 
sie gereizt wird. Sie bleibt also im ,,Tetanus‘*. Die minimalste 
Frequenz der Reize, die den Tetanus hervorruft, betragt 4—5 in 
der Sekunde (Berberis). Wenn die Frequenz geringer ist, beginnt 
die Zelle zwischen zwei mehr oder weniger vollkommenen Reizen 
zu erschlaffen. 

Wahrend des Tetanus wird das schon bei dem einfachen 
Schlag beobachtete Phainomen intensiver, und zwar erscheint 
das vorher homogene Cytoplasma im Dunkelfeld nunmehr optisch 
inhomogen. 


6. Ermiidung 


Wenn man das Gewebe mit tibermaximalen Reizen in Inter- 
vallen von 50—60” reizt, so erhalt man im Praparat das Auf- 
treten eines neuen Phanomens, die Ermiidung, welche in der 
Weise zum Ausdruck kommt, daB die Zellen zunadchst eine mit 
jedem Reiz progressive Verlangsamung der Kontraktionen zeigen 
und endlich nicht mehr auf einen neuen Reiz reagieren, sondern in 
Ruhestellung verbleiben (Berberis). 

Diese Erscheinung tritt nicht in allen Zellen gleichzeitig auf, 
sondern die Ermiidung befallt zuerst einige Zellen, dann eine 
immer groBere Anzahl, bis schlieBlich das ganze Gewebe nicht mehr 
reizbar ist. 

Wenn man die Reizung unterbricht, wird das Gewebe nach 
einer gewissen Zeit wieder reizbar. Die Restitutionsgeschwindig- 
keit verandert sich mit den auBeren Bedingungen und vor allen 
Dingen mit der Sauerstoffzufuhr zum Praparat. 

Dies findet eine Parallele in dem, was Btnnina und BosE 
am Organ in toto beobachtet haben; tatsichlich geht die Ermii- 
dung zurtick, wenn man die ermiideten Gewebe in eine Umgebung 
bringt, die reich an Sauerstoff ist. In der ermiideten Zelle ist 
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das Volumen des Cytoplasmas erhéht, wiihrend das Volumen der 
Vakuole vermindert ist. 

Die Langs- und Querachsen der Zelle scheinen sich von denen 
der gleichen Zelle in Ruhestellung nicht zu unterscheiden. 


7. Kontraktur 


Wenn man dem Priparat eine Reihe von zahlreichen und 
schnell aufeinanderfolgenden Reizen beibringt, so kann es vor- 
kommen, daf die Zelle, nachdem die Reizwirkung aufgehort hat, 
fiir mehr oder weniger lange Zeit in einem Verkiirzungszustand 
verbleibt, oder auch daf sie fiir immer in diesem Zustand ver- 
harrt. 

Dieses Fortbestehen der Verkiirzung nach dem Aufhéren der 
Reizperiode unterscheidet die Kontraktur vom Tetanus, der 
sich mit dem Aufhéren der Reizung von selbst zuriickbildet. 
Daraus geht hervor, daf im Praparat die Kontraktur in den ein- 
zelnen Zellen noch reversibel sein, oder aber auch zu einer irrever- 
siblen Erscheinung werden kann. Im Organ in toto kommt das 
reversible Stadium der Kontraktur nicht zur Beobachtung, wahr- 
scheinlich wegen. der ungeniigenden Sauerstoffzufuhr zu den 
tiefergelegenen Geweben. 

Tatsachlich lést sich die Kontraktur des ersten reversiblen 
Stadiums leichter bei Anwesenheit von Sauerstoff; wenn dieser 
aber fehlt, geht sie gewéhnlich in das irreversible Stadium itiber. 
Die Bildung der Kontraktur und ihr Riickgang baw. ihr Ubergang 
in das irreversible Stadium sind Erscheinungen, welche auBer mit 
der Anzahl und Frequenz des Reizes in Zusammenhang stehen 
mit seiner Intensitaét; je intensiver und je rascher aufeinander- 
folgend die Reize sind, um so leichter erhalt man die Kontraktur, 
und um so linger dauert sie an, soweit sie noch reversibel ist, 
bzw. um so leichter geht sie vom reversiblen in das irreversible 
Stadium iiber. 

So kann die Zelle bei starken und protrahierten Reizen auch 
fiir 60’’-—180” in Kontraktur verbleiben. Einige Werte der Dauer 
der Kontraktur sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. 

Die Erschlaffung stellt sich allmahlich und langsam ein, so 
da8 man die einzelnen Grade der Zellverlingerung messend ver- 
folzen kann. Nachdem die Zelle den Ruhezustand wieder ein- 
genommen hat, verhalt sie sich in der Ausdehnungsphase wie eine 
Zelle, die nur von einem einzigen Reiz getroffen worden ist. 


106 GesetzmiBigkeiten bei der Kontraktion 


Wiahrend der Kontraktur erfahrt das Cytoplasma Veranderungen, 
welche man weder bei einem einzelnen Schlage noch beim Tetanus 
feststellen kann. 


Tab. 13. Berberis angulosa. Zeit der Ausdehnung der Zelle, die Tetanus- 
reizen unterworfen ist. Primarstrom 8 Volt. Stromkreis-Widerstand 17 2. 
Intensitaét der Reize in Kronecker-Einheiten 


ae Dauer der 
Intensitat Anzahl Frequenz Tanke ee 
8 000 4 ll 2 
8 000 iy 20 2—3 
8 000 10 40 2—7 
10 000 10 40 39 
17 000 10 40 65 
8 000 60 49—50 95 
8 000 60 120 160 


In den Spezialvakuolen fallen saure Kristalle aus, waihrend 
die cytoplasmatischen Strange sich verkiirzen und drehen und die 
Anhaufung von Cytpolasma um den Kern herum immer deutlicher 
wird. Bei fortgesetzter Reizung bekommt man eine Fragmen- 
tierung der Zentralvakuole in zwei oder drei Teilvakuolen, die 
durch Cytoplasmasepten voneinander getrennt sind. Das irre- 
versible Stadium der Kontraktur ist dadurch charakterisiert, daB 
die Lings- und Querdurchmesser und die Zentralvakuole kleiner 
werden, eine Erscheinung, die auch an den nicht vital gefarbten 
Praparaten zu sehen ist. 

Hierauf folgt der Beginn der Reizplasmolyse und zwar in 
Form einer Krampfplasmolyse, positiv an den Stellen, wo die 
Membran verdickt ist, negativ an den unverdickten Arealen. An 
vitalgefarbten Praparaten erkennt man gleichzeitig, da die 
Vakuole stark sauer wird, wahrend die Substanz, die sich im 
Tetanus in den Spezialvakuolen angesammelt hat, aus diesen 
heraustritt und sich im Cytoplasma ausbreitet. Bei fortgeschritte- 
ner Reizplasmolyse tritt die Vakuolenfliissigkeit durch die er- 
schlaffte Membran hindurch aus (Tafel II u. Abb. 65). 

Im Dunkelfeld beobachtet man die Bildung von leuchtenden 
Zonen, welche an Gréfe zunehmen und, wenn die Reizplasmolyse 
ihren Héhepunkt erreicht, das ganze Cytoplasma erfassen. 
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Diese morphologischen Beobachtungen an der Zelle zeigen, 
wie die beiden Phinomene Tetanus und Kontraktur ganz ver- 
schieden voneinander sind, ogbleich es bei Beobachtung des 
Organes in toto scheinen kénnte, als ob die Kontraktur nichts 
anderes ware als eine Endphase des Tetanus. 

Nicht alle Zellen des Gewebes gehen gleichzeitig in die irre- 
versible Kontraktur tiber. Wenn man mit der Reizung aufhért 
und das Praparat auswischt, erschlaffen viele Zellen und einige, 
in welchen die Reizplasmolyse gerade erst begonnen hat, werden 
wieder normal. 

Wenn die Kontraktur noch wiahrend der Ausbreitungsphase 
reversibel ist, sei es nach sehr protrahierten Schlagen, sei es nach 
schwachen Reizen, verhalt sich jede Zelle im Gewebe wie eine 
Einheit fiir sich. 

8. Refraktirstadium 

Schon in Kapitel IV wurde darauf hingewiesen, daB bei den 
schnellen Bewegungen auf die Erschlaffungsphase eine Periode 
folet, in welcher keine Kontraktion bei neuerlicher Reizung er- 
zielt werden kann. 

Diese Periode wird Refraktarstadium genannt; nach BUn- 
NING kann man an dieser Periode ein primares Stadium unter- 
scheiden, in welchem es nicht méglich ist, eme Kontraktion zu 
erhalten, so intensiv der Reiz auch sein mag und ein zweites 
Stadium, in welchem ein Reiz erforderlich ist, der groBer ist als 
der normale, um Kontraktion zu erzielen. 

Diese beiden Stadien werden als absolutes und relatives 
Refraktarstadium unterschieden. Diese Bezeichnungen sind ge- 
pragt worden, fiir die betreffenden Stadien der Reizbarkeit des 
Herzens und der Nerven; erst spater wurden sie auf die allgemeine 
Physiologie ausgedehnt. Die Werte fiir diese Stadien sind in 
Tabelle 14 ersichtlich. 

Alle diese Werte beziehen sich auf das Organ in toto. 

An den einzelnen Zellen der Schnitte beobachtete ich eine 
ganz analoge Erscheinung, namlich daf{ nach einer einfachen 
Kontraktion die Zelle sich nicht mehr auf einen zweiten Reiz hin 
kontrahiert, wenn dieser die Zelle nach einem bestimmten Intervall 
trifft, welches von Fall zu Fall zwischen 1” und 54” variiert. 

Es ist dies also eine sehr viel kiirzere Periode als diejenige, 
welche die verschiedenen Autoren fiir das ganze Organ gefunden 
haben. Sofort nach der Kontraktion der Zelle ruft ein neuer Reiz 
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Tab. 14. Werte des absoluten und relativen Refraktarstadiums in Minuten 


—————— 


Absolutes Relatives 
Pflanze Temp. inC°® | Refraktaér- | Refraktar- Autor 
stadium stadium 

Sparmannia africana 14 3,5— 4 — BUNNING 
20 2 etwa a — 
25 1,5— 2 _ — 

Berberis vulgaris. . 11 12 —13 _ BUNNING 
12 10 —1ll1 1 —_— 
13 8 —9 — — 
14 7 —8 — — 
15—17 6 — 5 5,5 = 
18 4 —5 — — 
21—22 4,5— 3,5 di — 
24—26 3,5— 3 — _ 
35 — — — 

B. Thunbergii. . .|| 12 9 —10 — Umratu 
14 a = se 
16 5 — — 
19 3 — 4 a Ba 

Mimosa pudica . . 25 0,5 —- Bost 


keinerlei sichtbare Veranderungen in ihrem Innern hervor. Ein 
spaiter angebrachter Reiz fiihrt eine Bewegung der Flocken im 
Zellsaft herbei und erst ganz zuletzt die vollkommene Kontraktion 
mit dem charakteristischen, schon beschriebenen mikroskopischen 
Bild. Die Werte, die fiir das Refraktarstadium am Organ in toto 
und die, welche fiir die einzelne Zelle gefunden worden sind, 
stimmen jedoch mit einem anderen Befunde nicht iiberein, den 
ich sowohl am ganzen Organ (Methode der graphischen Registrie- 
rung) als auch bei Beobachtung der Zelle selbst erhalten habe. 
Wenn man den Reiz mit einer Frequenz von 4—5 mal pro Sekunde 
wiederholt, verbleibt das Gewebe oder die Zelle in einem Stadium 
von Dauerkontraktion, die dem des Tetanus entspricht. Das 
verlangt natiirlich eine Reizbarkeit der Zelle auf jeden der Reize 
hin, da bei niedrigerer Frequenz der Tetanus nicht vollkommen ist. 

Dies 1a8t daran denken, daf§ das Phainomen, welches fiir diese 
Gewebe Refraktirstadium genannt worden ist, nicht die gleiche 
physiologische Bedeutung hat wie dasjenige, was sonst unter 
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diesem Namen in der Reizphysiologie verstanden wird, d.h., daB 
einerseits ein Stadium unterschieden werden mu8, in dem bei Ein- 
fiihrung eines weiteren Reizes keine Reizbarkeit mehr auftritt, 
andererseits aber nur eine Unfahigkeit zur Kontraktion. 

Das Ausbleiben der Reizbarkeit auf einen Induktionsreiz 
hin wird heute darauf zuriickgefiihrt, daB der Reiz eine Polari- 
sation der Membran (im physikalisch-chemischen Sinne) herbei- 
fiihrt, bis die Konzentration der Ionen in Ubereinstimmung 
mit der Membran selbst solche Werte erreicht, daB sie eine 
Erschlaffung der Membran verursacht, mit darauffolgendem 
Verlust der Semipermeabilitét und somit Entpolarisierung der 
Membran. 

In diesem Augenblick erfolgt die Erregung. Ist das Gewebe 
kontraktil, erhalt man also eine Reihe von chemischen und ener- 
getischen Umwandlungen, welche zur Kontraktion fiihren. Wenn 
die Entpolarisierung der Membran eingesetzt hat, ist das Gewebe 
natirlich nicht mehr reizbar, bis die Membran wieder ihre Dichtig- 
~ keit und ihre Semipermeabilitét angenommen hat. Was die 
Reizbarkeit anbetrifit, so besteht sie eben in einer Erschlaffung 
der Membran selbst. 

Mit dieser Restitutionsperiode der Membran fallt das Refrak- 
tarstadium zusammen. 

Die Tatsache, daB mit wiederholten Reizen in der Anzahl 
von 4—5 pro 1” die Zelle ihre Kontraktur beibehalt, bedeutet, 
daB das Refraktarstadium in dem iiblichen Sinne allgemein in der 
Organphysiologie nicht gréBer sein kann, als der Bruchteil einer 
Sekunde (0,20—0,25”). 

Das, was dagegen fiir das Organ als Refraktarstadium be- 
zeichnet wird, betrifft also nicht die Unfahigkeit, auf Reize zu 
reagieren, sondern die Unfahigkeit, die Kontraktion auszufihren. 
Es ist denkbar, daB infolge der Kontraktion die biochemischen 
Veranderungen, die sich herausgebildet haben, entweder einen 
ReversionsprozeB erleiden miissen (z. B. Umwandlung des Zu- 
standes einiger Kolloide), oder eine weitere Umwandlung in der 
Art, daB die chemische und physikalisch-chemische Umgebung 
der Zelle in ihr Anfangsstadium zuriickgeht (es kann auch sein, 
da das Cytoplasma in den urspriinglichen Hydratationszustand 
zuriickkehrt), alles Erscheinungen, welche eine ziemlich lange Zeit 
erfordern, aber welche nicht in Zusammenhang stehen mit der 
Reizbarkeit des Gewebes. 
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DaB diese Phase der Unfahigkeit zur Kontraktion nicht das- 
selbe ist wie das Refraktirstadium im gebrauchlichen Sinne, 
dafiir sprechen auch die neuesten Befunde von Gasser, ER- 
LANGER und ihrer Schule, wonach die absolute Refraktarphase 
zusammenfallt mit dem negativen Verlauf der Kurve des Aktions- 
potentials. 

Aus den Untersuchungen von BiNNiING an Berberis und von 
Bose an Mimosa geht hervor, dafi diese Phase des Aktionspoten- 
tials nicht langer als eine Sekunde dauert. Sie ist also von einer 
sehr viel niedrigeren GréBenordnung als diejenige, die man fir 
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die Dauer der Refraktarphase erhalten hat und von der gleichen 
GroBenordnung wie die Werte, welche man aus dem Verhalten 
des Tetanus errechnen kann, wenn man sich die Tatsache vor 
Augen halt, da die Kurve des Aktionspotentials im Organ mit 
aller Wahrscheinlichkeit langer ist als die Kurve des Aktions- 
potentials in einem einzelnen Element, da ja sicherlich nicht alle 
Zellen, die das Gewebe bilden, gleichzeitig in Aktion treten. 

Die einzelnen Aktionsstr6me sind nicht synchron, sondern 
verschieden mit einer nachfolgenden Verlangerung der Kurve. 

Durch die Unterscheidung zwischen dem Refraktarstadium 
und der Phase, in der keine Kontraktilitit vorhanden ist, wird 
auch die Tatsache verstindlich, dafi diese Phase sehr viel langer 
dauert fiir das Organ in toto als fiir die einzelne Zelle; es laBt sich 
vermuten, daf zu der Untiitigkeit, die auf der biochemischen 
Restitution der Zellen beruht, noch zwei andere Faktoren hinzu- 
kommen, die die Kontraktion verhindern; der eine besteht in 
der Verschiedenheit der Restitution der einzelnen Zellen, der andere 
in dem mechanischen Hindernis, das durch die inaktiven Gewebe 
gebildet wird. Binnine hat bei Reizung des Staubblattes von 
Sparmannia im sog. absoluten Refraktarstadium einen schwachen 
Aktionsstrom gefunden (Abb. 64). 
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Zusammenfassend miissen wir auber dem wirklichen Re- 
fraktarstadium ein Stadium annehmen, wo es zu keiner Kon- 
traktion kommt, dieser Zustand ist unbedingt von dem wirklichen 
Refraktarstadium zu unterscheiden. 

Das Verhalten der kontraktilen Zelle, die direkt in ihren ver- 
schiedenen funktionellen Stadien beobachtet wurde, erlaubt es 
uns, die Bewegung des Organes von einem ganz neuen Gesichts- 
punkt aus zu betrachten. Das Gewebe verhalt sich nicht wie eine 
Einheit, seine Reaktion ist vielmehr die Resultierende der Be- 
wegungen der einzelnen Zellen, aus denen es besteht, und da diese 
auf einen Reiz hin jede in einer andere Weise reagieren, wird die 
Kontraktion des Organes die Resultante der einzelnen Einheiten 
sein, die das Gewebe bilden, eine Resultante, die jedoch durch 
den Widerstand der unbeweglichen Gewebe verandert wird; dies 
wurde auf experimentellem Wege bewiesen fiir Berberis, Centaurea, 
und auch fiir Wimulus und Mimosa wird es angenommen. 

Wenn man von diesem Gesichtspunkt ausgeht, dann lassen 
sich auch einige unaufgeklarte Punkte der verschiedenen »Phasen 
der Kurve analysieren. 

Die Tatsache, dafi nicht alle Zellen der jungen Gewebe sich 
kontrahieren kénnen, und dah diejenigen, welche sich kontra- 
hieren, eine verschiedene Reizschwelle zeigen, erklart den Unter- 
schied in der Latenzzeit, welcher zwischen den jungen Organen 
und denen in voller Entwicklung besteht. Man sieht die Latenz- 
zeit eines Organes als die Zeit an, die notwendig ist, damit nicht 
nur die Reaktion beginne, sondern auch damit diese Reaktion 
die Lageveranderung des Organes herbeifiihre. Man versteht, 
da die Lange der Latenzzeit in jungen und in alten Individuen 
erdBer sein mu als die, welche man in den eben erwachsenen 
trifit, insofern als die Beziehung zwischen unbeweglichem und 
beweglichem Gewebe mit der Umwandlung der kontraktilen Kle- 
mente eine Lockerung erfahrt und dann eine Erhéhung mit der 
Riickbildung dieser Zellen. 

So kénnen wir uns auch den Unterschied erklaren in der 
Dauer der Latenzzeit und in der Phase der zunehmenden Energie, 
je nach der Intensitat des Reizes, da wir wissen, da® nicht alle 
Zellen die gleiche Reizschwelle haben. Tatsachlich beginnt, wenn 
sich die Anzahl der Zellen bei der Kontraktion erhéht, das Organ 
nicht nur die Bewegung viel schneller, sondern beendet auch viel 
schneller die Kontraktionsphase und zwar, weil die gr6Bere Anzahl 
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der kontraktilen Einheiten tatkraftiger und mit groBer Schnellig- 
keit die passiven Gewebe in Bewegung setzt. Je gréBer die Kin- 
heitlichkeit der kontraktilen Elemente ist, desto gr6Ber wird auch 
der Syncbronismus in ihrer Aktivitaét sein. 

Die Verminderung der Kontraktionshéhe bei der Ermiidung, 
welche BUNNING in den Staubgefafen und Bose bei Mimosa und 
in anderen Pflanzen mit Blattgelenken beobachtete, wird auch 
verstandlich, nicht mit der Abnahme der Kontraktionshéhe in 
den einzelnen Zellen, sondern durch die Tatsache, daf einzelne 
Zellen ihre Kontraktilitat noch bewahren, wenn andere schon 
nicht mehr reagieren. So sind auch die Erscheinungen des schein- 
baren, unvollkommenen Tetanus des Organes in Verbindung zu 
bringen mit dem Unterschied in der Kontraktion der verschie- 
denen Zelloruppen des Gewebes. 
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Auch Reize anderer Natur rufen die gleichen Veranderungen 
hervor wie die (Abb. 65) elektrische Reizung; es ist jedoch nicht 
leicht, ihre Wirkung auf die isolierte Zelle zu studieren. 

Der mechanische Reiz ist bei der Beobachtung von Prapa- 
raten mit starker VergréBerung wenig angewendet worden, man 
kann jedoch sagen, daB ein Klopfen auf den Objekttrager manch- 
mal die Kontraktion des Stiickes hervorruft. Aber auch hier 
kontrahieren sich nicht alle Zellen, man sieht, daB es eine Ver- 
schiedenheit in der Reizschwelle gibt und auch in der direkt 
beobachteten Zelle sieht man, dafi eine Summierung der Reize 
moglich ist, die schon in den Organen gezeigt wurde von Lins- 
BAUER bei Centaurea, von DJIKMANN bei Sparmannia, von Bose 
bei Mimosa und von mir selbst bei Berberis. 

Auch die Wirkung des Lichtreizes auf die isolierte Zelle ist 
wenig studiert worden, Auf Belichtungen normaler Intensitat 
reagiert die Zelle nicht, sehr starke Belichtungen (wie die bei der 
Mikrophotographie angewandten) bewirken manchmal eine Ver- 
hinderung der Zellkontraktion in den Gewebsschnitten von Ber- 
beris, auch wenn sie mit elektrischen Reizen gereizt werden. Es 
mu jedoch eine ganze Skala von Lichtreizen existieren, welche 
die Kontraktion hervorrufen kénnen, denn tatsachlich erhalt man 
manchmal Kontraktionen, wenn man ein Staubblatt von Berberis, 
welches vorher eine zeitlang im Dunkeln gehalten war, belichtet. 
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Man kennt zur Geniige die Reaktion der Gewebe oder einer 
einzelnen kontraktilen Zelle auf einen thermischen Reiz, obgleich 
genaue quantitative Angaben dariiber fehlen. Eine Erhéhung der 
Temperatur der umgebenden Fliissigkeit, in welcher sich der 
Schnitt befindet, auf 25—27° ruft eine Ausdehnung aller Zellen 
hervor, in welchen sehr deutlich die vakuoliren und cytoplasma- 
tischen Stréme zu sehen sind bei gleichzeitigem Verschwinden der 
Reservesubstanzen. Wenn man die Temperatur auf mehr als 27° 
erhoht, so bekommt man ganz selten einmal die plétzliche Kon- 
traktion, dann eine Volumszunahme der Zellen und endlich eine 
Kontraktur durch ,,Plasmolyse** mit dem Verschwinden der 
Spezialvakuolen und dem Wasseraustritt aus der Zentralvakuole. 
Auch diesem Reiz gegeniiber zeigen die Zellen einen verschiedenen 
Grad von Reizbarkeit. 
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Abb. 65. Berberis vulgaris. A—A crwachsene Zelle in Kontraktur bei 
Chloroformbehandlung. B—B erwachsene Zelle unter der Wirkung von 
destilliertem Wasser. C—C alte Zelle normal und in Plasmolyse durch 
Traubenzucker. D—D dasselbe, aber in Glyzerin. EL—H erwachsene 
Zelle. Degeneration bei Plasmolyse in Traubenzucker; Degeneration der 
Flocken. F—F man sieht das zentrale Cytoplasmaband dicker werden 
und die Vakuole in zwei Abschnitte teilen. G erwachsene Zelle mit nor- 
malen Reserven und unter Wirkung von destilliertem Wasser. ( abgestorben 
durch die Wirkung des destillierten Wassers. // erwachsene Zelle mit 
Benzidin behandelt. 
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Auch osmotische Anderungen kénnen als Reize wirken; so- 
wohl hypotonische Lésungen als auch hypertonische rufen die 
Kontraktion der Zellen und der isolierten Gewebe hervor. Das 
Verhalten der Zelle gegeniiber destilliertem Wasser ist nur an 
Berberis studiert worden, es gibt einige wenige orientierende 
Beobachtungen an Mimosa. In der ersten Zeit nimmt die Zelle 
an GréBe zu, man bemerkt endovakuolare Str6mungen, welche 
die Granula der Reservesubstanz mit sich schleppen, die sich nach 
und nach auflésen, und als letzten Rest die Flocken zuriicklassen. 
Die Vakuole vergréBert ihr Volumen. Wenn mehrere Zentral- 
vakuolen existieren, flieBen sie zusammen, wahrend die Spezial- 
vakuolen sich nicht verandern (Abb. 65). Alle diese Verande- 
rungen geschehen innerhalb einer Zeit, welche zwischen 1’ und 5’ 
lieet. Es erfolot dann die Kontraktion der Zelle mit all den vorher 
beschriebenen Modalitaten, die nachfolgende Erschlaffung tritt 
ebenfalls rasch ein, dann nimmt die Zelle weiter an Volumen zu, 
im Cytoplasma und in der Vakuole losen sich die Reservesub- 
stanzen auf, waihrend die in den Spezialvakuolen angesammelten 
Produkte unverandert bleiben. Dann wird das Cytoplasma opak, 
der Kern wird starker lichtbrechend und die Zelle stirbt ab. Erst 
nach dem Tode zeigt sich eine Veranderung der Reaktion, die 
durch die teilweise Auflésung der Aggregate der Spezialvakuolen 
verursacht wird. 

Die Zelle verhalt sich in der gleichen Weise, wenn man sie 
mit sehr verdiinnten Lésungen von Salzen behandelt (Kochsalz 
oder Phosphatpuffergemisch) oder mit Traubenzuckerlésungen, 

Aus hypotonischen Lésungen sowie im destillierten Wasser 
nimmt die Zelle sicher Wasser auf; es geht das aus der Volumen- 
zunahme hervor. Ein System, welches den osmotischen Druck 
regelt, besteht darin, dai bei der Auflésung der festen Reserve- 
substanzen soweit wie méglich die Wasseraufnahme ausbalanciert 
wird, womit die anfangliche Volumszunahme bei gleichzeitigem 
Verschwinden der Reservesubstanzen verstandlich ist. Was dann 
das Entstehen der Kontraktion anbetrifft, so kann man hier zwei 
Moglichkeiten in Betracht ziehen. Die erste ist, da das Cyto- 
plasma, welches zwischen der maximal gedehnten Zellmembran 
und der Vakuole komprimiert wird und an Volumen zugenommen 
hat, auf diesen Druck mit der Kontraktion reagiert. Der osmo- 
tische Reiz verwandelt sich in einen mechanischen-endozellularen. 
Man kann jedoch auch daran denken, dal} die Kontraktion ihren 
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Ursprung in einer Reizung hat, die durch eine Verminderung der 
Dichte der Plasmahaut hervorgerufen wird, die wiederum auf 
emen Mangel an Elektrolyten in den Membranen zuriickzufiihren 
ist. Tatsachlich weifS man, daf der normale Zustand der Plasma- 
haut durch ein elektrisches Gleichgewicht aufrecht erhalten wird. 
Ahnliche Erscheinungen sind aus der Physiologie der Muskeln 
und der Nerven bekannt. Nach der Kontraktion auf destilliertes 
Wasser tritt die Zelle wiahrend ihrer Ausdehnung in ein pra- 
mortales Stadium ein (das Chondriom farbt sich ,,vital‘‘) und 


reagiert nicht weiter. SchlieSlich stellt sich der Tod der Zelle ein. 


Die Art und Weise, wie die isolierte Zelle reagiert, 14Bt uns 
das Verhalten sowohl der intakten Staubblatter in der Bliite ver- 
stehen, wenn sie in destilliertes Wasser getaucht werden, als auch 
der Langsschnitte durch den Staubfaden, die in der gleichen Weise 
behandelt worden sind. Das intakte Staubblatt kontrahiert sich 
und dann erschlafft es langsam, hierauf folgt eine plétzliche Kon- 
traktion und hinterher eine neue Erschlaffung und so fort. Die 
zweite Bewegung des Staubblattes geht weniger weit als die erste, 
die dritte weniger als die zweite usw., bis das Staubblatt schlieBlich 
in Kontraktur verharrt (Abb. 66). Diese abgestuften Kontrak- 


Abb. 66. Berberis vulgaris. 


Kurve der Bewegung des Staubblattes bei Wirkung von destilliertem 
Wasser. Abszisse: Jeder Abschnitt 30’; Ordinate: Jeder Abschnitt 1 mm. 


tionen sollen damit zusammenhangen, dafi die kontraktilen Ele- 
mente der verschiedenen 4uBeren und inneren Schichten erst nach 
und nach in Aktion treten. Die Schnitte durch den Staubfaden, die 
in Wasser liegen, biegen sich sofort nach der ventralen Seite des 
Staubblattes, dann nach der dorsalen, dann folgt eine schnelle 
Kontraktion und eine allmahliche Erschlaffung, wahrend der 
ventrale Abschnitt sich umbiegt in der Weise, daf der Schnitt 
manchmal die Form eines Ringes annimmt (Abb. 31). Die Blatt- 
gelenke von Mimosa, von denen die Polster abprapariert worden 
sind, verhalten sich genau eben so. In der Endphase und vor dem 
Tode zeigen sie eine Erhebung des Hauptblattstieles. 
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Sowohl fiir Berberis als auch fiir Mimosa bestehen auBer 
diesen Bewegungen auch andere, namlich Torsionsbewegungen 
entlang der Lingsachse des Organes. 

Diese Bewegungen beruhen wahrscheinlich darauf, daB das 
Wasser mit verschiedener Schnelligkeit eindringt und auf Unter- 
schieden in der Absorptionskraft und in der Elastizitat der Mem- 
branen der einzelnen Zellen in der dorsalen und in der ventralen 
Seite, aber die Ursachen, die eine solche Verschiedenheit in dem 
Verhalten der verschiedenen Schichten des Gewebes bedingen, 
sind noch nicht aufgeklart. 

Wenn man die Konzentration der hypotonischen Lésungen 
erhéht, so gelangt man zu Konzentrationen, welche das Optimum 
fiir die Schnitte darstellen. Diese Lésungen rufen noch die Bie- 
gungsbewegung hervor, aber die Schnitte legen sich nach einer 
gewissen Zeit in Ruhelage und reagieren auf den elektrischen 
Strom oder auf irgend einen anderen Reiz, den man anbringt. 
Man leet daher die Schnitte, die man studieren will, in eine 
Konzentration der folgenden GroSenordnung : 0,6—0,8 °/, Trauben- 
zucker. 

Daf die Zellen auch reagieren, wenn durch die umgebende 
Flissigkeit die molekulare Konzentration des Zellsaftes ver- 
mindert oder erh6ht wird, beweist, da selbst wenn die Konzen- 
tration des Zellsaftes innerhalb ziemlich weiter Grenzen schwankt, 
die Bewegung noch auftreten kann. Es ware sicherlich sehr inter- 
essant, diese Grenzen genau zu bestimmen; es lieBe sich damit 
ermitteln, ob, je nach der Zellsaftkonzentration, das Herabsinken 
der Langsachse verschieden ausfallt, wie es theoretisch anzunehmen 
ware und ja auch aus den vielen vorliegenden Messungen hervor- 
zugehen scheint. 

Sehr konzentrierte Losungen, die nahe der Grenze liegen, bei 
der die Plasmolyse anfiingt, verhindern die Kontraktion auf elek- 
trische Reize in den Lingsschnitten des Staubblattes. Die Staub- 
blatter nehmen eine ahnliche Stellung an wie die Ruhelage, wenn 
sie aber in eine osmotisch geeignete Umgebung kommen, so er- 
langen sie ihre Funktionsfaihigkeit wieder und kontrahieren sich 
von neuem auf Reize. 

In plasmolysierenden Lésungen legen sich die Schnitte in 
Ruhestellung. 

Intakte Staubblatter, die in isotonischen Lésungen liegen, 
kontrahieren sich manchmal ohne weitere Reizung. Fast immer 
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jedoch bleiben sie in Ruhestellung, Sie sind jedoch nicht reizbar 
und bleiben in dieser Lage so lange, bis die Reizplasmolyse voll- 
kommen ist. Auch die intakten Staubblitter nehmen in konzen- 
trierten aber noch nicht plasmolysierenden Lisungen eine Ruhe- 
stellung an und reagieren nicht auf Reize. Ahnliches ist von 
ASHIDA an intakten Blattern von Aldrovanda gefunden worden, er 
beobachtete, dafS sehr konzentrierte Lésungen in manchen Fallen 
in der Weise wirken, daB sie das ganze Blatt zur Kontraktion 
bringen. In anderen Fallen dagegen rufen sie ein Erschlaffungs- 
stadium hervor aus Mangel an Turgor. Die Erklarung dieser 
beiden Beobachtungen ist im Unterschied der Schnelligkeit zu 
suchen, mit der das Wasser austritt. 

Die intakten Organe von Mimulus, Mimosa, Sparmannia und 
Berberis kontrahieren sich, wenn sie sich nicht unter giinstigen 
Turgorbedingungen befinden, also nicht. 

Bisher wurde iiber die rein osmotische Wirkung von Lésungen 
indifferenter Substanzen berichtet, die nicht in die Zelle eindringen. 
Anders liegt die Sache jedoch bei Lésungen, welche nicht nur als 
osmotischer, sondern auch als chemischer Reiz wirken. ‘Tat- 
sichlich sehen wir, wenn wir die Traubenzuckerplasmolyse, bei 
der der Traubenzucker in die Zelle nicht eindringt, vergleichen 
mit der Glycerinplasmolyse, bei der das Glycerin in die Zelle ein- 
dringt und sie schadigt, daB die Wirkung der Traubenzucker- 
plasmolyse reversibel ist, wihrend die letztere es nicht ist. AuBer- 
dem ist es schwer zu erreichen, da das Cytoplasma sich im 
Glycerin vollkommen zusammenzieht, denn die Zelle stirbt durch 
die Wirkung des Glycerins ab, 

Das Glycerin verindert die Semipermeabilitat des Cyto- 
plasmas, wie daraus hervorgeht, daB die Spezialvakuolen sich fast 
sofort verkleinern und die sauren Substanzen in das Cytoplasma 
eindringen. 

Ich habe niemals eine wirkliche Kontraktion auf Glycerin- 
zusatz beobachtet; das kann daher kommen, dai} das Glycerin 
nicht in geeigneter Konzentration verwendet wurde, oder aber 
auch daher, daB es, sowie es in die Zelle eindringt, das Cytoplasma 
derart verandert, daB es die Funktionsfahigkeit verliert. 

Nur sehr selten erhalt man eine Kontraktion unter der Kin- 
wirkung von Athylalkohol. In starker Konzentration ruft dieser 
Kontraktur und Austritt von Wasser aus der Zelle hervor. Wenn 
er dagegen nur in Spuren vorhanden ist, bewirkt er eine Aus- 
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dehnung, der eine plétzliche Kontraktion des Gewebes folgt und 
spiter die allmahliche Erschlaffung (Abb. 67). 

Ahnliche Befunde, d. h. teilweise Ausdehnung und dann all- 
miahliche Kontraktion wurden schon von HEcKEL an den intakten, 
vollkommenen Staubblattern von Berberits und von PFEFFER an 
denen von Centaurea beobachtet und noch friiher von Borzf, 
spaiter von Binnrne bei verschiedenen Pflanzen mit beweglichen 
Organen. Boss dagegen findet am intakten Organ eine Verminde- 
rung der Reizbarkeit und der Intensitat der Bewegung. Das 


Abb. 67. 

Mimosa pudica. 
Wirkung des Athylalkohols auf 
die Kontraktion. 

(Nach Bose.) 


entspricht im Gewebe wahrscheinlich den ersten Stadien der 
Ausdehnungsphase, in welcher die Reizbarkeit noch nicht ganz 
aufgehoben ist, wie wir das auch bei der Wirkung des Chloroforms 
sehen werden. 

Bei Eimwirkung von Spuren von Chloroform bemerkt man 
Ausdehnung der einzelnen Zellen, welche das Gewebe bilden. 
Hierauf folgt allerdings nur sehr selten die plétzliche Kontraktion, 
wahrscheinlich weil die Konzentration, die notwendig fiir das 
Auftreten der Kontraktion ist, sehr nahe an derjenigen liegt, welche 
den Beginn der irreversiblen Erscheinung veranlaBt. 

Die Ausdehnung wird durch das Eindringen von Wasser ver- 
ursacht und steht im Zusammenhange mit der Auflésung der 
Reservesubstanzen. Nur in den ersten Phasen der Ausdehnung 
reagiert die Zelle noch auf den elektrischen Reiz oder auf mecha- 
nische oder thermische Reize; wenn sie aber nicht mehr reagiert, 
kehrt sie nach einer Periode der Ruhe zur Norm zuriick. Das 
Phanomen ist also vollkommen reversibel. 

Es wird irreversibel nach dem ersten Beginn der Reizplas- 
molyse, wenn das Neutralrot aus der vitalgefairbten Zentral- 
vakuole in das Cytoplasma eindringt. In den nicht vitalgefarbten 
Zellen beobachtet man ein Gelbwerden des Zellinhaltes. Die 
Reizplasmolyse ist in diesem Falle vollkommen, und man kénnte 
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sagen, daf§ das Cytoplasma das Wasser auspreBt sowohl aus der 
Zentral- als auch aus den Spezialvakuolen, bis zum SchluB alle 
Vakuolen verschwunden sind (Taf. I). 

Die Substanzen der Vakuolen mit saurem Inhalt diffundieren 
in das umgebende Cytoplasma, das im ganzen eine deutliche 
Aciditaét annimmt. 

Bevor die Zentralvakuole verschwindet, bemerkt man in ihr 
groBe, achteckige Kristalle gleich denen, welche sich wihrend der 
Traubenzuckerplasmolyse bilden. Es sind Kristalle, die sich in 
Wasser nicht lésen (Taf. I). Langsschnitte, an welchen man keine 
Kontraktionsphase beobachtet, biegen sich nach auBen, nachdem 
sie die verschiedenen Verzerrungen abwechselnd nach der ven- 
tralen und der dorsalen Seite hin erlitten haben, so daB sie locken- 
formige oder ringformige Gestalt annehmen, spaiter bekommt man 
die Kontraktur, bei deren Ende das Staubblatt eine Konkavitat 
an der ventralen Seite aufweist. 

Das ganze Organ verhalt sich genau in der gleichen Weise 
wie die Zelle und die Langsschnitte. Bei Berberis bekommt man 
nur selten eine plétzliche Kontraktion. Normalerweise gelangt 
das Staubblatt in die Lage der maximalsten Ausdehnung, die sehr 
viel gréBer ist als diejenige, die man im normalen Staubblatt 
sieht. Die Zusammenziehung geschieht etwas friiher (Abb. 65 
und Tafel I). Je nach der Konzentration halt das Staubblatt ent- 
weder in Ruheposition an oder in der Nahe der Narbe, jedoch ist 
seine Lange (wahrend der Zusammenziehung) immer in allen 
Fallen geringer als die des normalen, welches sich in der gleichen 
Stellung befindet. 

Auch Boss findet bei Mimosa eine Periode, in welcher die 
Reizbarkeit vermindert ist, auf diese folgt der Tod (Herabsinken 
des Blattes). 

Kontraktur nach Chloroformbehandlung ist auch an den 
Narben von Mimulus beobachtet worden, ebenso an den Narben 
von Sparmannia und von Centaurea. 

Wenn wir das Verhalten der Zelle von Berberis und von 
Centaurea auf einen Reiz hin beobachten, so sehen wir, dal fiir 
sie die gleichen Gesetzmafigkeiten gelten, welche auch die Kon- 
traktion des Organes leiten. 

Obgleich die Angaben hieriiber nur sparlich sind, kénnen wir 
doch mit Sicherheit annehmen, daB das kontraktile Gewebe von 
Berberis wie auch die.Zellen analoger Gewebe dem Gesetz gehorcht, 
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nach welchem jeder Reiz an einer gegebenen physiologischen Kin- 
heit die gleiche Reaktion hervorruft. 

Diese Theorie kann auf die Blattgelenke von Mimosa ange- 
wandt werden und auf die Staubblatter von Centaurea und von 
Mimulus. Durch Beobachtungen, welche direkt an der Zelle 
ausgefiihrt wurden und verglichen mit dem, was an den intakten 
Organen beobachtet worden ist, kénnte man in Analogie das 
Gleiche auch fiir die Staubblatter von Sparmannia annehmen. 


Kapitel VI 


PHYSIKALISCH-CHEMISCHE ERSCHEINUNGEN 
WAHREND DER KONTRAKTION 


Das Studium der Morphologie der Zelle und der Gesetze, 
denen die Kontraktilitat unterliegt, fiihrt uns natiirlich auch zur 
Behandlung der physikalisch-chemischen Erscheinungen, welche 
die Kontraktion bedingen oder sie begleiten. 

Nach dem augenblicklichen Stand der Forschung und aus 
dem Vergleich mit dem, was auf anderen, ahnlichen Unter- 
suchungsgebieten bekannt geworden ist, kann man annehmen, 
daB die zahlreichen und komplizierten Erscheinungen in den 
einzelnen Phasen der Kontraktion alle verschiedener Natur sind. 


A. Potentialveranderungen 

Die auffallendsten Erscheinungen sind die elektrischen, welche 
wahrend der Phase der zunehmenden und der abnehmenden 
Energie auftreten. 

Abgesehen von den alten Untersuchungen von Munx und 
BuRDON-SANDERSON haben sich in letzter Zeit viele Forscher 
mit den bioelektrischen Strémen, die an den kontraktilen Ge- 
weben auftreten, beschaftigt. 

BURDON-SANDERSON findet, dali in den Blattern von 
Dionaea ein Ruhestrom existiert, der von der oberen nach der 
unteren Seite des Blattes verlauft. Wenn man an diesen Blattern 
eine der Blattflachen reizt, so erhalt man eine plotzliche Erhéhung 
des Ruhestromes. Es stellt sich eine positive Oszillation ein, welche 
ebenfalls plétzlich, noch wahrend der Bewegung, auf Null zuriick- 
kehrt, um dann einer negativen Oszillation Platz zu machen. 
Die Negativitatswelle verliuft nicht so schnell wie die positive 
Welle, aber das negative Potential erreicht héhere Werte als 
vorher (Abb. 68). 

In einigen Fallen (Dionaea) ist die einzige Erscheinung, die 
man beobachtet, die Erhdhung der Positivitaét, in anderen beob- 
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achtet man nach der Reizung die plétzliche Umkehrung des 
Stromes, ohne daB sich die anfangliche positive Erhéhung bemerk- 
bar macht, in noch anderen endlich sinkt das Potential auf Null 
herab, und es tritt keine negative Phase auf. 
BurRDON-SANDERSON vergleicht den positiven Strom mit dem 
Aktionsstrom der Muskeln, und zwar glaubt er, dafs die negative 
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Abb. 68. Dztonaea. Aktionsstrom. Die beiden Elektroden sind an der 
Unterseite der beiden Blattflachen angesetzt. 
(Graph. Darstellung von BurDON-SANDERSON nach Bose.) 


Phase nicht mit dem wirklichen Aktionsstrom iibereinstimmt, 
sondern da sie auf anderen Tatsachen beruht. Tatsachlich wird 
sie nur wahrend der Bewegung des Blattes beobachtet, nicht aber 
wahrend der Latenzzeit, und auBerdem nimmt sie einen ziemlich 
langsamen Verlauf. 

Auch Boss findet bei Mimosa und Biophytum, daB man nach 
der Reizung eine leichte und plétzliche Erhéhung der Positivitat 
erhalt, die jedoch auch fehlen kann. Ob diese Phase sich nun 
ausbildet oder nicht, es kommt immer eine plétzliche und intensive 
Veranderung vor. An Biophytum tritt die positive Erhéhung immer 
auf, und sie entspricht einer leichten Hebung des Blattgelenkes 
(Abb. 69), wahrend die negative Phase 
des Stromes mit dem Herabsinken des 
Blattgelenkes zusammenfallt, was sehr 
deutlich aus den Aufzeichnungen von 
Boss ersichtlich wird (Abb. 70). 


M-- Le 
Abb. 69. Biophytum. jas 
Mechanische Reaktion ; ; ! 


und Aktionsstrom. 
(Nach Bosr.) Abb. 70. Biophytum. Wie in Abb. 69. 
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Bei Mimosa beobachtet man die plitzliche Welle nur, wenn 
der Reiz aus der Entfernung zugeleitet wird, und wenn man seine 
Intensitaét verindert. Bose gelingt es, entweder nur das positive 
Potential zu erhalten, oder alle beide, oder nur das negative. 
Diese Verinderungen treten nach der Reizung auf, auch wenn 
die Kontraktion mit mechanischen Mitteln verhindert wird. 
BUNNING, der mit dem Kapillarelektrometer arbeitet, findet, da 
bei Berberis in der Ruhe das kontraktile Gewebe positiv ist gegen- 
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Abb. 71. Berberis vulgaris. Aktionsstrom nach Reizung eines Staubblattes 

unter giinstigen Bedingungen. Unten: der Strom, der im gleichen Staub- 

blatt entsteht, wenn es im absoluten Refraktirstadium gereizt wird. 
(Nach BUNNING.) 


liber den nicht kontraktilen Geweben; es wird jedoch sofort 
negativ, wenn es sich kontrahiert (Abb.71). Die Negativitat 
nimmt ab wahrend der Erschlaffung und verschwindet in der 
Ausdehnungsphase. Wenn das Staubblatt in der Ruhelage an- 
gelangt ist, hat die kontraktile Zone das gleiche positive Potential 
wieder erreicht wie vor 
der Kontraktion. 

Bei Sparmannia sind 
die Potentialverande- 
rungen gleich denen von 
Berberis (Abb.72). Wenn 
das Exemplar jedoch in 
gutem Turgorzustand ist 
und sich wahrend des 
sog. relativen Refraktar- 


stadiums in einer Um- Abb. 72. Sparmannia africana. 


i ders Verhaltnis zwischen der Potentialumwand- 
ooo as poe i : lung und der Bewegung. Abszisse: Zeit in 1’’; 
ginstigen Feuchtigkeits- Ordinate: links Potential in M.V.; rechts: 


bedingungen befindet,so Grade, die dem Biegungswinkel entsprechen. 
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erfolgt, wenn dem Organ ein neuer Reiz zugefiigt wird, eine 
Erhoéhung des positiven Potentials, worauf dann der gewohn- 
liche negative Strom folgt (Abb. 73). 
Dieses Phinomen 1aBt sich auch 
an Berberis und an Mimosa her- 
vorrufen. An Sparmannia und an 
Mimosa jedoch ist das _ positive 
Potential niemals unter nattirlichen 
Bedingungen beobachtet worden. 
Wenn die Gewebe wiederholt 
einer Reihe von maximalen oder 
tibermaximalen Reizen ausgesetzt 
ak Deae shal he Pe Oe: werden, so nimmt die Negativitit, 
Abb. 73. Sparmannia africana. die sich durch die Wirkung des 
soe t renee diene S) eee ersten Reizes gebildet hat, zuerst 
des Refraktirstadiums reizt. leicht zu (Bos); diese Zunahme 
Das Staubblatt findet sich in steht in Beziehung zur GréBe ders 
eee vee On ee ae Frequenz der Reize. Dann nimmt 
& die Negativitat allmahlich ab, bis 
das Potential auf Null sinkt. Das Gewebe wird schlieBlich positiv 
(Abb. 74). Die Positivitat fallt gewéhnlich mit der Kontraktur 
des Organes zeitlich zusammen, 
d. h. mit den_ pramortalen 
Stadien der Zelle, d.i. mit dem 
Wasseraustritt auf Grund der 
,»,Plasmolyse“’ bei protrahierten 
Reizen. Man beobachtet auch 
das Auftreten eines positiven Po- 
tentials an den Organen, welche 
unterschwelligen Reizen ausge- 
setzt worden sind, die keine Abb: 74. > Aifuhaae Meee 


Kontraktur hervorrufen. Umkehrung des Stromes bei Er- 
miudung. (Nach Bose.) 


—¥ 


B. Variationen des pH und des rH 
Bei der Kontraktion erhédht sich die Konzentration der 
Wasserstoffionen. Bei sehr stark protrahierten Reizen, die aber 
noch nicht die Reizplasmolyse hervorrufen, bemerkt man inner- 
halb der Spezialvakuolen die Ausfallung von kristallinischen Sub- 
stanzen mit einem sehr niedrigen pH (Berberis); diese Substanzen 


B. Variationen des pH und des rH 125 


bilden eine Art Hof um einen zentralen Teil, welcher aus Protein- 
stoffen besteht. Bei anderen Pflanzen (Centaurea), bei welchen 
Spezialvakuolen nicht zu sehen sind, fallen im Cytoplasma selbst 
die kristallinischen Aggregate aus; diese fiirben sich lebhaft mit 
Indikatorfarbstoffen; sie nehmen dabei eine Farbe an, die fiir 
die in Tab. 15 (siehe 8.126 und 127 oben) verzeichneten pH-Werte 
typisch sind. 

In der Zentralvakuole sind die Veranderungen wahrend der 
Kontraktion wenig sichtbar, aber sie werden sehr deutlich (die 
Flissigkeit wird stark sauer), wenn die Kontraktur und die darauf- 
folgende Reizplasmolyse eintritt. Wie aus Tab. 15 ersichtlich, 
sinkt das pH dann in den kristallinischen Aggregaten, welche sich 
auflésen, bis auf 1,9—2,3. Die Lésung, die sie aufgenommen hat, 
dringt durch die Wand der Vakuolen, in welchen sich die Aggregate 
befinden, in das Plasma und in die Zentralvakuole ein. Wenn das 
Cytoplasma sich reizplasmolytisch zusammenzieht, tritt die saure 

«Lésung aus. 

Ahnliches beobachtet man auch an Centaurea. Wahrend der 
Erschlaffung verschwinden, obgleich die Permeabilitat der 
Spezialvakuolen nicht verandert scheint, die Aggregate, das heiBbt, 
sie wandeln sich durch die Wirkung der Fermente um; die Enzyme 
lassen sich an dieser Stelle lokalisiert nachweisen und zwar mit 
den gewohnlichen Oxydasereagentien. 

DaB spater das Cytoplasma wahrend der Erschlaffung der 
Sitz von Oxydoreduktionsvorgangen ist, wird dadurch bewiesen, 
daB bei der Erschlaffung nicht nur einige rH-Indikatoren in der 
Zentralvakuole in einer sehr viel kiirzeren Zeit in die Leukobase 
zurickgefiihrt werden als in der Phase der zunehmenden Energie, 
sondern daB auch andere Indikatoren, welche waihrend des Ruhe- 
stadiums oder bei der Kontraktion nicht reduziert werden, wah- 
rend der Erschlaffung in die ungefarbte Phase tibergehen. Man 
stellt damit eine rH-Anderung von 14 bis zu einem rH-Wert fest, 
der zwischen 12 und 9 liegt. Diese Abnahme des rH erhalt sich 
unverandert, oder fast unverandert wahrend der ganzen Er- 
schlaffungsperiode, auch wenn das pH schon wieder normal 
geworden ist (CoLLA). 

Parallel zu den Variationen des rH zeigt sich wahrend der 
Erschlaffung ein starker Verbrauch an Sauerstoff von seiten der 
inneren Teile des Organes und auch eine Temperaturerhdhung 
(Mimosa) (BUNNING). 
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Tab. 15. Verainderungen des pH in den kontraktilen Zellen verschie- 
1, Thymol-Blau, 2. Bromphenol-Blau, 3. Bromcresol-Green, 4. Chlor- 
8. Kongo-Rot, 9. Benzopurpurin, 10. Rot-Violett, 11. Rot-Violett. St. 

der endoplasma- 


Berberis nepalensis Berberis vulgaris 
pH Farbstoff pH Farbstoft 
|| - 

Valinolee 2 2 elt | 5,34,9 | 2-3-4.5 | 6,2—5,4 | 2-3-4-5-6 

| | 6-8 8-9-10-11 
Ruhe Aggregate... ... | 4,3—4,6 It 4,3—4,6 It 
| Piasms BiG se baste aa O 4G By 4,8—5,4 ns 
iMermibtam) «har. =ron ns eeeme —— 6,2 3 6,2 — os 
Vakuoles)- 3 7-99 9 Ss ap 5,9—5,3 ae 
Zahlreiche Aggregate ©. 29.0% «tno os 6,3—3,8 oa 
Schlage ‘Plasmapess see Steere 4 etwa “3 4.24.4 np 
Membran. .... === 6,2 ‘yA — 6,2 # 
Vakuole = gic os fe i en A (2,9—2.5 8 
Began a Aggregate . . ... . | 2,3—1,9 so (Le ee (1) ey 
Reiz- Plame. Se ne ee z ites bd 
plasmolyse Membran' 73. sofa a a 30 — ae 
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Eine charakteristische Erscheinung, welche man bei der Er- 
schlaffung beobachtet, besteht in der Bildung von sehr lebhaften 
Cytoplasmastr6men durch die Vakuole und in der teilweisen Auf- 
losung der Reservegranula in der Vakuole selbst. Es bleibt noch 
zu untersuchen, ob sich nicht etwa auch der osmotische Wert der 
Zentralvakuole wahrend der morphologischen Veraénderungen, 
welche das Vakuom in den verschiedenen Kontraktionsphasen 
erleidet, verandert. 

Nach Ansicht einiger Forscher wiirde wahrend der Kon- 
traktion eine Erhéhung der Konzentration des Zellsaftes erfolgen, 
die so weit geht, dafS im Innern der Vakuole geformte Substanzen 
ausfallen. Ja es soll sogar zur Bildung von Starke kommen. 
Dies wird von denjenigen Autoren angenommen, welche nicht nur 
annehmen, da8 Fliissigkeit nach auBen abgegeben werde, sondern 
auch der Ansicht sind, da diese Fliissigkeit einfach aus Wasser 
besteht, oder zumindesten aus sehr stark verdiinnten wa8rigen 
Lésungen (PFEFFER und seine Schule). 


C. Veranderungen in der Konzentration der Kristalloide eee 


dener Staubblatter. Die Zahlen unter den Farbstoffen entsprechen: 
phenol-Rot, 5. Bromeresol-Purple, 6. Bromthymol-Blau, 7. Phenol-Rot, 


— (1) bezeichnet den Beginn der Auflésung des kristallinischen Hofes 
tischen Aggregate. 


Berberis angulosa Mahonia Abutilon Centaurea 
pH Farbstoff pH Farbstoft} pH Farbstoff} pH | Farbstoff 
=) ——— a ee ————— 
5,9—5,7 |1-2-3-4-5-6] 6,1—5,9 | 2-3-4-5-6 5 Anthozyan| 5 Anthozyan 
8-9-10-11 2—8 2—8 
4,7—5,1 It 5,3—5,1 _ = = Utne = 
5 —5,4 35 — _- a= = a eas 
— 6,2 6,2 — = —_ = — 
5,8 5,4 5,8 5,3 = 4 ae 4 hes 
Seo as = = = = _ R= 
4 —3,7 = a = = = a 
= 6,2 = 4 * 2a th 
2,3—1,6 -1 6.2 oe = = 3 Es 
2,1 (1) = = a a Di rly hess 
2,1 a = _ a = ate oe 
| 
3 Fe = = = = 3 \~ a= 


Sicher stimmt ein derartiger Mechanismus des Wasserein- 
und -austrittes als Ursprung der Bewegung nicht mehr mit den 
heutigen Auffassungen tiber die Kontraktion tiberein; es ist auch 
nicht mehr zulassig, eine Konzentrationserhéhung der Vakuolen- 
fliissigkeit anzunehmen, die so stark wird, daB sie zur Sattigung 
und zur Ausfallung der kristallinischen Substanzen fiihrt und 
auBerdem zu einer Umwandlung von Zucker in Starke, von der 
man andererseits nicht verstehen kénnte, in welchem Zusammen- 
hange sie mit einer Erhéhung der osmotischen Konzentration 
stehen kann. 

Diejenigen, welche fiir einen Austritt von Vakuolenfliissigkeit 
eintreten, haben die Veranderung der Vakuole nicht beachtet, aus- 
genommen etwa Luz; ihm ist es jedoch nicht gelungen, mit der 
schon von PFEFFER angewandten plasmolytischen Methode zuver- 
lassige Resultate zu erhalten, und er verwarf daher die Ergebnisse 
der eigenen Experimente, weil er selbst die’ Methode fiir zu 
erob halt. 

Die Frage bleibt also experimentell ungelést, auch liegen keine 
ausreichenden Befunde vor, um sie auf indirekte Weise zu l6sen. 
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Tab. 16. Fiir den Farbumschlag verschiedener Indikatoren in den kontrak- 

tilen Zellen von Berberis (Mahonia) benétigte Zeitdauer. r- Zellen in Ruhe. 

c- notwendige Zeit fiir die Bildung der Leukobase in der Kontraktion und 
nachher. 7*- nachfolgende Erschlaffung. 


Thionin |Methylenblau;  Nilblau | Janusgriin 
(rH. 15,8) (rH. 14) (rH 9,1) | (rH 5) 
: : Pe = fe Vi 
Berberis nepa- 
lensis. . . . || r 27—82'’ | 30—50’ 
i by 5— 7’ 
15! | 1924’ 
B. wilgaris .. . |) r 30’ 10 20—25’ 
|} ¢ 1—8' | 1—10' 10—12’ 
tg) | 15’ 50’ 
Ti | | 
B. angulosa. . || r 10° 10’ ‘ 
eat Lae | 10° | 
alloy 15’ | 30—40’ | Halber Farb- 
| umschlag, 
| wenig sicher 


Mahonia aqui- 


foum . . | Y 30" 20’ 
| ¢ 15’ | 10’ 
| 9” 40—50' | 30/ 


| | 

Tatsachlich kann man, da sich in der Vakuole die Reserven 
erschopfen, annehmen, dal wenigstens ein Teil von ihnen in das 
Cytoplasma iibertritt und dort aufgebraucht wird. Andererseits 
werden bei der protrahierten Kontraktion aus dem Cytoplasma 
in die Vakuole stark saure Substanzen abgegeben. Bei diesem 
Austausch kann der osmotische Druck der Vakuole sich veraindern, 
aber sowohl im positiven als auch im negativen Sinne, wenn sich 
nicht etwa die Faktoren, die den osmotischen Druck verdndern, 
in ihrem Effekt kompensieren. 

Am Ende des Erschlaffungsstadiums hat die Vakuole ein 
groberes Volumen als sie vor der Kontraktion hatte. Dies wurde 
fiir Berberis und fiir Centaurea gezeigt und ebenso auch fiir Dionaea 
und Aldrovanda. 

Dieser Volumszunahme entspricht vielleicht eine Herabset- 
zung der Konzentration des Zellsaftes, sei es, weil die Vakuole, wenn 
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die Reserven verschwunden sind, noch gréRer wird, wihrend die 
Zelle die kontraktile Fahigkeit verliert, sei es, weil ja in der Regel 
beim Alterwerden der Zellen die Vakuole gré8er wird bei abnehmen- 
der Konzentration der Vakuolenfliissigkeit. Aber diese Verande- 
rungen, die mit dem Alter zusammenhangen, sind nicht zu ver- 
gleichen mit denen, welche wihrend der Kontraktion auftreten; 
verschieden sind auch die Form- bzw. Volumsveranderungen bei 
der Kontraktion von denen, die an der Zelle im Laufe ihrer Ge- 
samtentwicklung von den ersten Stadien ihrer Kontraktilitit an 
bis zum Verlust derselben auftreten. 

Man darf jedoch nicht verschweigen, dai die Volumszunahme 
der Vakuole auch ein sekundarer Faktor sein kann auf Grund 
einer Erhéhung des osmotischen Wertes, welche dann eine ent- 
sprechende Wasseraufnahme zur Folge hat. 


' YD. Zustandsinderungen der Kolloide 

Wir haben schon in Kapitel II angedeutet, dai bei der Kon- 
traktion morphologische Verainderungen im Cytoplasma zu beob- 
achten sind. Dieses erscheint vor der Reizung bei Dunkelfeld- 
beleuchtung vollkommen transparent (eine Ausnahme bildet das 
Chondriom und die stark leuchtenden Reservesubstanzen). Das 
Cytoplasma wird nun bei mafiger Reizung optisch inhomogen. 

Es geht hier eine Zustandsinderung der Kolloide vor sich, 
welche von einer Erhéhung der Viskositaét des Cytoplasmas be- 
gleitet ist (Tab. 17). Die Cytoplasmaviskositit (Berberis) wurde 
einerseits im Kontraktionszustand, andererseits im Ruhezustand 
bestimmt und zwar nach der Plasmolysezeitmethode (WEBER). 


Tab. 17. Plasmolysezeit in Zellen der ventralen Seite des Staubblattfadens 
von Berberis. A in Zellen vor der Kontraktion, B in kontrahierten Zellen. 


Zellen A B 
Plasmolysezeit . eS ee bal@ 
ie 30" 6’ 
eee 4’ 40” 
te 1 46" 8’ 
By OE Ogos 
Tay” Ae bie 


Diese Verainderung des Zustandes ist vollkommen reversibel, 
ebenso wie die noch weitergehende des gleichen Typus, die man 
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beim Tetanus beobachtet. Der im Dunkelfeld stark leuchtende 
Zustand des Cytoplasmas bei der Kontraktur ist dagegen irre- 
versibel. 


EB. Verinderungen der Permeabilitat 


Was die Permeabilitaét anbetrifft, so hat zuerst BUNNING und 
spiter ich selbst beobachtet, dai wahrend der Phase der zu- 
nehmenden Energie sich Veranderungen in der Permeabilitat des 
Cytoplasmas einstellen und zwar gegeniiber einigen Farbstoffen; 
Methylrot (Berberis) dringt z. B. nur ein, wenn die Schnitte der 
Staubblatter gereizt werden; es geniigen unterschwellige Reize. 
Kongorot, welches wahrend der Ruhephase nur wenig eindringt, 
dringt waihrend der Kontraktion leichter ein (Binntne). Uber 
diese Veranderungen wurden jedoch noch keine systematischen 
Untersuchungen angestellt. 

Vor der Diskussion der diesbeziiglichen Tatsachen ist es gut, 
auf die Wirkung einiger Substanzen auf das Cytoplasma hinzu- 
weisen, wenn diese nicht in einer Konzentration angewandt 
werden, die die Kontraktion hervorruft, aber auch nicht indifferent 
ihr gegentiber sind. 

Spuren von Chloroform rufen im Staubblatt von Berberis 
(CoLLA) und bei Mimosa (BUNNING) eine Verkirzung der Latenz- 
zeit hervor, sowie auch des sog. Refraktarstadiums (BUNNING). 
Letzteres ist auch fiir Mimosa gefunden worden. 

GréBere Dosen von Chloroform und anderer lipoidléslicher 
Substanzen rufen an allen beweglichen Organen zuerst eine Aus- 
dehnung und dann die Kontraktur hervor. Volumszunahme und 
Kontraktur lassen sich dabei auch direkt an der Zelle beobachten. 

Der Sauerstoff erhéht die Schnelligkeit des Ablaufes der zu- 
nehmenden und der abnehmenden Energiephase, nicht das allein, 
sondern Mimosa reagiert, wenn sie in eine sauerstoffreiche Atmo- 
sphare gebracht wird, mit einer sehr viel weitergehenden Bewegung 
als sonst. Die Reizschwelle wird durch die Wirkung des Sauer- 
stoffes herabgesetzt und die Dauer des absoluten und relativen 
Refraktirstadiums vermindert (BUNNING). 

Temperaturerhéhung (25—30°) hat die gleiche Wirkung wie 
der Sauerstoff; hieritber ist in Kap. III (AsHipa, Binninc) und 
IV berichtet worden (Binninc) Abb. 75. 

Die Wirkung der Salze, auf die Biinntne hingewiesen hat, 
ist so kompliziert, daB zu ihrer Erérterung lange Diskussionen 
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nétig waren. Wie auch immer die Natriumsalze wirken, die Tat- 
sache ist gewiB interessant, da sie eine Imbibition des Cyto- 
plasmas hervorrufen, und dieser Faktor verhindert oder verringert 
zumindest die Kontraktion. 

Die physikalisch-chemischen Erscheinungen, welche die Kon- 
traktion begleiten, sind, wie man sieht, noch wenig bekannt und 
deshalb kann eine befriedigende Lehre der Kontraktion selbst 
noch nicht entwickelt werden; wir miissen uns vielmehr damit 
zufrieden geben, kurz auf 
die méglichen Beziehungen #4 
hinzuweisen, welche zwi- 
schen diesen Erscheinungen 
einerseits und den Phasen 
der kontraktilen Aktivitat 
der Gewebe andererseits 4 
bestehen k6nnen. 

Wenn wir da zunachst 
unsere Aufmerksamkeit auf =, 
die elektrobiologischen Er- 
scheinungen richten, wird 2 
es angebracht sein, vor 
allem die Griinde anzu- 
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fiihren, warum ein kon- 
araktiles Gewebe in Ruhe 
‘immer positiv ist gegentiber 


Abb. 75. Berberis vulgaris. 


Temperatur und Refraktiarstadien, ab- 
solutes B, relatives C und gesamtes. 


den Geweben, in welchen 
die Kontraktion fehlt oder wenigstens nur schwach angedeutet ist. 

Im allgemeinen sind die leicht reizbaren Gewebe immer 
positiv gegeniiber den weniger reizbaren (STERN), ebenso auch 
diejenigen, in welchen die funktionelle Aktivitat starker ausge- 
pragt ist, auch wenn es sich um Organe handelt, in welchen eine 
schnelle Bewegung nie beobachtet worden ist. So finden Lunpr 
und Marscu die Vegetationsspitze der Wurzeln positiv gegentiber 
den erwachsenen Geweben. Haakes und Kern bringen die 
Positivitét der Gewebe in Verbindung mit einer Steigerung der 
Atmung und der Assimilation. 

Bose glaubt dagegen, dai die Positivitat im Zusammenhang 
stinde mit einer Turgorerhéhung. Dieser Anschauung nahert sich 
auch SreRN, welcher bemerkt, da die Positivitat (und besonders 
ihre Erhéhung) in einem Gewebe immer in Verbindung steht mit 

gx 
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der Wasserbewegung. Erhéhung der Atmung und der Wasser- 
zirkulation sind der Ausdruck einer Erhéhung des Stoffwechsels, 
daher ist die Anschauung von Binnrne verstandlich, welcher die 
Positivitét der kontraktilen Gewebe mit dem hochaktiven Stoff- 
wechsel in Verbindung setzt, den diese aufweisen, eine Tatsache, 
welche aus der sehr raschen Entwicklung gewisser Kontraktions- 
organe erhellt (Berberis sinensis vollzieht die ganze Entfaltung 
der Bliite in 12 Stunden) und durch den starken Verbrauch an 
Sauerstoff, welchen man in ihnen auch in der Ruhelage bemerkt 
(Binntnc). Die Reizung ruft neue elektrobiologische Erschei- 
nungen hervor. Der Aktionsstrom, der in den Geweben auftritt, 
zeigt gewohnlich zwei Phasen, von denen die erste in einer Er- 
héhung des positiven Potentials des kontraktilen Gewebes besteht 
gegentiber dem weniger aktiven, unbeweglichen Gewebe, in der 
zweiten Phase kehrt sich der Potentialunterschied um. 

Stets kommen beide Phasen des Stromes bei Biophytum vor, 
bei Dionaea dagegen kann man mit schwachen Reizen nur die 
positive Phase erhalten; diese kann auch auftreten, wenn die 
Reize unterschwellig sind. Mit starkeren Reizen bekommt man 
dagegen die disphasische Welle, mit noch staérkeren Reizen kann 
die positive Phase ausfallen. 

Bei Mimosa erhalt man die positive Phase nur bei schwachen 
Reizen und wenn sie in eimiger Entfernung vom motorischen 
Apparat angebracht werden. Bei Zunahme der Reize verhalt sie 
sich wie Dionaea. Immer entwickelt sich die positive Phase in 
allen Fallen wahrend der Latenzzeit; bei Mimosa und Biophytum 
tritt sie gleichzeitig mit der Hebung der Blattgelenke auf. 

Bose erklart das Auftreten der positiven Phase, wie erwahnt, 
mit einer Erhéhung des Turgors, die auf den Transport von Wasser 
(hydropositive Welle) von auBen nach dem Innern der Zelle zuriick- 
zufiihren ist, und er ist der Ansicht, da eine positive Potential- 
erhéhung immer vorkommen mu, aber daf sie bei starken Reizen 
von dem negativen Potential tiberdeckt wird. Die beiden Stréme 
mit entgegengesetzten Potentialen sollen sich summieren. 

Die negative Phase fallt zusammen mit der Phase der zu- 
nehmenden Energie, das wiire dann der Ausdruck der Kontraktion. 

Wenn das richtig ware, so wire damit erklart, warum man bei 
Berberis keine Erhéhung des positiven Potentials beobachtet ; tat- 
sachlich lauft die Kontraktionsphase so schnell ab, daB die beiden 
Wellen sich tiberdecken kénnten, vielleicht wiirde man mit einer 
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geeigneteren Technik sowohl bei Berberis als auch bei Mimosa 
auch wahrend der kurzen Latenzzeiten die positive Phase in einem 
sehr frithen Zeitpunkt immer registrieren kénnen. 

Im grofen ganzen jedoch kann man, ohne auf den Mechanis- 
mus der Bildung der positiven Phase naher einzugehen, vermuten, 
dafi sie auf physikalisch-chemische Umwandlungen zuriickzu- 
fiihren sei, welche im Gewebe bei der Reizung vorkommen, wih- 
rend die negative Phase mit der Erscheinung der Kontraktion 
zusammenfallen wiirde. Andererseits kénnen wir, wenn wir die 
bioelektrischen Phinomene in Ubereinstimmung bringen wollen 
mit denen, die bei der Reizung anderer Gewebe_ beschrieben 
wurden, und wenn wir annehmen, daf die Erhéhung des Turgors 
nicht das primare Phanomen ist, sondern eine Folge von Verainde- 
rungen des physikalisch-chemischen Zustandes der Zelle, folzende 
Theorie tiber den Verlauf der Phainomene aufstellen. 

Die erste Veranderung, die durch den Reiz hervorgerufen 
wird, besteht in einer Polarisation der physikalisch-chemischen 
Membranen, damit verbunden eine Erhéhung der Permeabilitat 
der Zelle. Dies kommt gleich einer Verminderung der Dichtigkeit 

_der Membran, also einer Verminderung bzw. einem Verschwinden 
des Potentials der Membran. Das fiihrt wiederum zu einer Ver- 
anderung der Potentialunterschiede zwischen dem Ort, an welchem 
die Reaktion erfolgt (kontraktiles Gewebe) und dem Ort, an dem 
die andere Elektrode angelegt ist (indifferentes Gewebe). Das 
Wasser dringt infolge der Verainderungen in das Innere der Zelle 
ein, natiirlich kann diese Verinderung durch positive oder nega- 
tive Umwandlung des vorherbestehenden Stromes zum Ausdruck 
kommen, je nach der Positivitat oder der Negativitat, die vorher 
in der Zelle besteht. 

Heute steht auBer fiir Nerven und Muskeln in den meisten 
Fallen fest (HEertirzKA), daf das Zellinnere positiv ist (unter 
anderen verweisen wir auf die Arbeiten von OsTERHOUT tber 
Nitella und Valonia). 

Die erste Phase des Aktionsstromes ist also zuriickzufiihren 
auf eine Entpolarisierung der Membran und auf ihre Erschlaffung. 
Das stimmt iiberein mit dem, was in den Nerven vorkommt, mit 
der Einschrankung, daB in diesen die Richtung des Stromes um- 
gekehrt ist. 

Diese Auffassung wiirde mit der Theorie von BuRpon- 
SanpeRson in Einklang stehen, nach welcher die positive Welle 
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bei Dionaea dem Aktionsstrom entspricht (negativ), den man in 
einigen: tierischen Geweben beobachtet. 

Die zweite Phase, die negative, wiirde zusammenfallen mit den 
biochemischen Veranderungen, die in der Zelle auftreten, die Um- 
wandlung der sauren Substanzen, die Anderung des Zustandes des 
Cytoplasmas und das Aufsaugen von vakuolarer Fliissigkeit durch 
die plasmatischen Kolloide. 

Wiihrend die erste Phase des Aktionsstromes ablauft, ent- 
wickelt sich der Verlauf der Bewegung in der Weise, daB die 
Fliissigkeit von auBen in die Vakuole eindringt, wahrend der 
Kontraktion nimmt die Flissigkeit den umgekehrten Weg, sie 
tritt aus der Vakuole in das Cytoplasma iiber. Ob dann die Fliissig- 
keit bis zu der Membran gelangt oder bis nach aufen in die Inter- 
zellularen, das ist eine Frage, die fiir einige Pflanzen noch unge- 
lost ist. 

Alles, was iiber die Beziehungen zwischen der Phase des 
Aktionsstromes und der der kontraktilen Aktivitat gesagt wurde, 
erschépft bestimmt nicht das Problem. So ist an Berberis die 
positive Phase niemals beobachtet worden, und an Sparmannia 
bemerkt man sie nur, wenn das Filament wahrend des sog. Re- 
fraktarstadiums gereizt wird (d.h. wahrend der Periode der 
geringen Reizbarkeit) und aufBerdem bei besonderen Turgor- 
bedingungen. Aber man muf bedenken, daB8 genaue Messungen, 
die mit Registriermethoden ausgefiihrt werden (Oszillographen mit 
Kathoden- oder elektromagnetischen Strahlen), niemals an Ber- 
beris ausgefiihrt worden sind und noch viel weniger in Verbindung 
mit einer gleichzeitigen Registrierung der Bewegung des Staub- 
blattes, was jedoch unbedingt nétig ware, um sich einen Begriff 
tiber die in Frage kommenden Beziehungen machen zu k6énnen. 

Bei der wiederholten Reizung mit tibermaximalen Reizen 
verlangert sich das negative Potential in den Blattgelenken von 
Mimosa, und es ist etwas stiirker erhéht als bei einem einzigen Reiz. 
Dann geht es langsam zuriick und sinkt auf Null, wahrend das 
Blattgelenk fortfihrt, in Kontraktionsstellung zu verharren. 
Hierauf folgt das Auftreten eines positiven Stromes, ohne daf das 
Blattgelenk die Lage andert. 

Das Verhalten des negativen Stromes wahrend des Tetanus 
ist von Bosr an Mimosa studiert worden. Es sind zwar keine 
Paralleluntersuchungen an der lebenden Zelle selbst ausgefiihrt 
worden, aber da Bosr die Bildung eines positiven Stromes als 
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Anzeichen des primortalen Stadiums der Zelle angibt, kann man 
schlieBen, daB die Potentialerhshung, welche iibrigens sehr gering 
ist und nur kurze Zeit anhalt, der Ausfallung der sauren Substanzen 
in der Vakuole entspricht und der Zunahme der Tritbung des 
Cytoplasmas bei Berberis, wiihrend die Verminderung des nega- 
tiven Potentials dem Austritt der sauren Substanz entsprechen 
wirde und dem Beginn des Aufleuchtens der Kerne im Cyto- 
plasma im Dunkelfeld. Bei dieser Betrachtungsweise lassen sich 
Tetanus und Kontraktur auch noch durch eine andere Eigenschaft 
deutlich unterscheiden. Der Tetanus wiirde einfach einer Er- 
héhung der reversiblen Vorgiange bei der Kontraktion entsprechen 
(Erhéhung des negativen Potentials). Es treten, wenn diese Vor- 
gange noch in voller Wirksamkeit sind, andere Erscheinungen auf, 
welche zu einer irreversiblen Umwandlung zuerst kleiner Partien 
des Cytoplasmas (leuchtende Zonen) fiihren, spater gewinnen diese 
die Oberhand und bewirken den Verlust der Semipermeabilitiat 
des Cytoplasmas, was einwandfrei bewiesen wird durch die Reiz- 
plasmolyse, durch die Ausbreitung der gefarbten Substanzen im 
Cytoplasma und durch den Austritt der Flissigkeit aus der 
Vakuole. 

Das in einem gewissen Zeitpunkt gleichzeitige Auftreten der 
beiden Phainomene erklart die allmahliche Verminderung des 
negativen Stromes und das gleichfalls allmahliche Auftreten des 
positiven Potentials. 

Die Phase der abnehmenden Energie ist aufer durch das Auf- 
treten des negativen Potentials und durch die Verminderung der 
Wasserstoftionenkonzentration (CoLLA) charakterisiert durch einen 
starken Verbrauch von Sauerstoff und durch eine Erhéhung der 
Temperatur in den Geweben (BUNNING), in welchen sich deutlich 
sichtbare Oxydoreduktionserscheinungen entwickeln, wahrend die 
Viskositat des Cytoplasmas abnimmt parallel zu der Verminde- 
rung der optischen Inhomogenitit, welche man im Dunkelfeld 
wahrend der Kontraktion beobachtet (Conta). Bei der Er- 
schlaffung stellt sich das Ruhepotential wieder her. 

Das Ruhepotential stellt sich nicht sofort wieder ein, nachdem 
die Phase der zunehmenden Energie beendet ist, aber es beginnt 
und nimmt allmahlich waihrend der Erschlaffung zu, was im Zu- 
sammenhang steht, mit einem langsamen Verschwinden der Ver- 
anderungen, welche in den Zellen wihrend der Kontraktion auf- 
treten, wihrend sich allmahlich auf dem Wege von Restitutions- 
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prozessen die Bedingungen wiederherstellen, welche die in Ruhe 
befindliche Zelle charakterisieren. 

Auer dieser Erhohung des rH und des Sauerstoffverbrauches, 
die einen Teil dieser Restitutionsprozesse darstellen, ist die 
charakteristischste und auffallendste Erscheinung die VergréBe- 
rung des Volumens der Vakuole; man kann daher vermuten, dal} 
im Gegensatz zu der Kontraktionsperiode eine Umkehrung in 
der Richtung der Fliissigkeitsbewegung erfolgt, und zwar ist nun- 
mehr die Wasserbewegung vom Cytoplasma nach der Vakuole zu 
gerichtet. Wenn zunachst auch der Vorgang sich intrazellular 
abspielt, so muB spiter die Fliissigkeit doch von auBen stammen, 
denn nachdem die Vakuole ihr urspriingliches Volumen auf Kosten 
desjenigen des Cytoplasmas erreicht hat, nimmt auch das Gesamt- 
volumen der Zelle zu. 

Bei Berberis fallt die Volumszunahme der Zellen mit dem 
Ubergang von der Lage [2] in die Lage [4] zusammen und mit 
dem Wiedererscheinen des normalen Oxydoreduktionskoeffizienten. 

Aus dem Unterschiede zwischen dem Temperaturquotienten, 
der Schnelligkeit der Kontraktion und der Geschwindigkeit der 
Erschlaffung sowie aus der Tatsache, daB die Kontraktionsphase 
auch bei Anwesenheit von Sauerstoff vorkommen kann (Abb. 76), 
wahrend das fiir die Erschlaffungsphase nicht méglich ist 
(Binnine, Abb. 77), haben 
wir geschlossen, daB die beiden 
Phasen der Kurve nicht nur 
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Abb. 76. Berberis vulgaris. Abb. 77. Berberis vulgaris. 
Kontraktur des Staubblattes in Kurve der normalen Kontrak- 
Wasserstoff. Abszisse: Stunden; tion und in einem sauerstoff- 
Ordinate : Grade, die dem Kriim- armen Medium. 
mungswinkel entsprechen. (Nach BUNNING.) 


(Nach BUNnnine.) 
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der Ausdruck einer einzelnen chemischen Erscheinung sind, sondern 
daB sie beide von im Grunde verschiedener Natur sind. Die im 
Vorhergehenden ausgefiihrten Tatsachen bestitigen diese An- 
nahme, man kann sogar hinzufiigen, daB jede Phase der Kurve 
charakterisiert ist durch einen Komplex von spezifischen Er- 
scheinungen, welche sich in der Phase selbst entwickeln. 

Schematisch dargestellt, spielen sich die verschiedenen Phano- 
mene in folgender Reihenfolge ab: 

1. Polarisation und Entpolarisation der Membran, was eine 
Veranderung der Permeabilitét hervorruft, die im Ruhestadium 
vorkommt. LEintritt von Aufenfliissigkeit in die Zelle oder nur 
aus dem Cytoplasma in die Vakuole, Verainderung des zellularen 
Stoffwechsels mit teilweiser Umwandlung der energieliefernden 
Substanz, was fiir die Kontraktion notwendig ist. Dieses erste 
Stadium wiirde der Latenzzeit entsprechen. 

2. Phase der zunehmenden Energie, Zustandsanderung 
einiger Kolloide mit Erhéhung der Viskositét des Cytoplasmas. 
Bildung von sauren Substanzen durch das Cytoplasma, Verande- 
rung in der Richtung des Durchtrittes der Flissigkeiten, die aus der 
Vakuole in das Cytoplasma dringen, Verminderung des Volumens 
der Vakuole und Volumszunahme des Cytoplasmas. 

Wird die Reizung protrahiert (Tetanus), so werden diese Ver- 
anderungen intensiver, bis sie zu irreversiblen Erscheinungen 
fiihren, die zuerst auf einzelne Zonen des Cytoplasmas begrenzt 
sind, wahrend gleichzeitig sich ein allmahlicher Verlust der Semi- 
permeabilitaét einstellt, bis diese vollkommen verloren geht (Kon- 
traktur). 

3. Die Erschlaffung beginnt mit dem Verschwinden der sauren 
Substanzen. Parallel dazu geht die Riickkehr des Cytoplasmas in 
den kolloiden Zustand, wie er fiir die Ruhe eigen ist, die Erhohung 
des Oxydoreduktionspotentials mit folgender Zunahme des Sauer- 
stofiverbrauches und Warmeentwicklung. Inzwischen erfolgt der 
Ubertritt von Flissigkeit aus dem Cytoplasma in die Vakuole, 
welche ihr anfangliches Volumen wieder annimmt. 

4. Die Zelle nimmt an Volumen zu durch Aufnahme von 
Flissigkeit aus der Umgebung. 


Kapitel VII 
SCHLUSSFOLGERUNGEN UND VERGLEICHE 


Die in den vorhergehenden Kapiteln gesammelten Beob- 
achtungen und Tatsachen fiihren uns dazu, die Pflanzenzelle, die 
zu einer schnellen Kontraktion befahigt ist, als ein morphologisch- 
spezifisch differenziertes Element anzusehen, dessen Lage in enger 
Beziehung zu den GefaBbiindeln steht. 

Wenn diese Zelle gereizt wird, kontrahiert sie sich, indem sie 
die Form verandert. Das Volumen bleibt unverandert. Fir 
Zellen anderer Art ist diese Reaktionsweise noch nicht bewiesen. 

In der kontraktilen Zelle, die einen sehr lebhaften Stoffwechsel 
besitzt, ist die kontraktile Fahigkeit nur in einer gewissen Periode 
ihrer Entwicklung gegeben. Die Schnelligkeit und das AusmaB 
der Kontraktion hangen, wenn auch nicht ausschlieBlich, so doch 
wesentlich mit dem Alter der Zelle zusammen. 

Die kontraktile Zelle reagiert immer auf die gleiche Weise, 
gleichgiiltig ob sie von elektrischen, mechanischen, photischen 
oder thermischen Reizen getroffen wird. 

Das Verhaltnis zwischen Reiz und Kontraktion richtet sich 
nach genau bestimmten Gesetzen. 

Die Kontraktion besteht aus einer Aufeinanderfolge von ver- 
schiedenen Phasen, die durch besondere physikalisch-chemische 
Erscheinungen charakterisiert sind. 

Obgleich die Ergebnisse, die die Studien iiber die schnelle 
Kontraktion der Pflanzen geliefert haben, nur gering sind, er- 
Jauben sie uns doch schon, eine Parallele zu ziehen zu dem Ver- 
halten anderer Zellen, deren seit langer Zeit bekannte und stu- 
dierte kontraktile Eigenschaft ein Gegenstand eingehender 
Forschungen von seiten aller derjenigen gewesen ist, die sich fiir 


die Probleme der tierischen Biologie und Physiologie tiberhaupt 
interessieren. 
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Das kontraktile Gewebe, welches in erster Linie unsere Auf- 
merksamkeit erregt, ist das Muskelgewebe. In der Tat sind nun 
die Werte der Chronaxie bei Mimosa von der gleichen GréBen- 
ordnung wie diejenigen, die an quergestreiften Muskeln erhalten 
wurden. Nicht nur das, es scheint auch nach den an Pflanzen aus- 
gefiihrten Untersuchungen (UmMRaTH), daf die gleichen Bedin- 
gungen, die die Reizbarkeit des Muskels beeinflussen, auch einen 
Einflu8 auf die kontraktilen Gewebe der Pflanzen ausiiben. 

Die Dauer der Kontraktion und ihrer einzelnen Phasen variiert 
bei den Pflanzenzellen innerhalb ziemlich weiter Grenzen, wie auch 
das Verhaltnis zwischen der Latenzzeit und der Dauer der Phase 
der zunehmenden Energie zwischen extremen Werten schwankt, 
von denen einer ein Tausendstel des anderen betragt; dies ist aus 
Tab. 18 ersichtlich. 


Tab. 18. Werte in 1” des Verhaltnisses zwischen der Latenzzeit und der 
Phase der zunehmenden Energie 


| 
| Phase der 
| : naencd Verhaltnis 
Pflanze eloaten7 zeta s| 2 oe UREN Oen Pasion 
Energie 2:3 
1 | 2 3 4 
Berberis. . . . || 0,03—0,07 | 0,15—0,19 |0,2 —0,41 | Couza 
Mimosa... | 0,06—0,15 | 2,30—3,20 0,015—0,021| Bosr 
Neptunia .. . | 6 180 0,0042 = 
Biophytum | 60 180 0,4 . 
Sparmannia . . | 0,16—0,80 |; 30—60 0,016—0,008) BuNnniInG 


Gleiche Befunde gelten fiir den Muskel. In der folgenden 
Tabelle sind die Werte zusammengestellt, welche sich auf einige 
Muskelarten beziehen. Fiir die glatten Muskeln ist die Dauer 
wesentlich gréBer und iiberschreitet in allen Fallen in der Phase 
der zunehmenden Energie die Gréfenordnung einer Sekunde. 

Diese Werte zeigen, daB die Verhiltnisse in beiden Fallen 
von der gleichen GroBenordnung sind. 

Wenn man weiterhin die Struktur der pflanzlichen kontrak- 
tilen Organe einerseits und die der Muskeln andererseits in Er- 
wagung zieht, so geht daraus hervor, daf} die Vergleichbarkeit, 
von der wir gesprochen haben, noch gréfer ist, als es zunachst 
scheinen koénnte. 
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Tab. 19. Werte in 1’ des Verhiltnisses zwischen der Latenzzeit und der 
Phase der zunehmenden Energie 


Ine: Dauer der Phase 
Latenzzeit in 
Tier Sekunden der zunehmenden Verhiltnis 2:3 
Energie in Sek. 
DY 3 

Frosch, gastrocnemius 0,005 0,05—0,07 0,1—0,07 
Dytiscus marginatus 0,017 0,055 0,3 
Cybistiter Roeselli . 0,016 0,059 0,27 
Procustes Corvaceus . 0,040 0,061 0,65 
Procerus Gigas . . 0,045 | 0,064 0,70 
Hydrophilus pieaeus 0,047 0,108 0,43 
Lucanus cervus. . . 0,047 0,110 0,42 
Melolontha vulgaris 0,075 0,116 0,64 
Schnecke, FuB . . 0,068 5,0 0,012 
Schnecke, FuB .. 0,080 15,00 0,005 


Tatsachlich ist im isolierten Muskel, an dem die meisten 
Forschungen ausgefiihrt worden sind, die Masse der unbeweg- 
lichen Teile gering im Vergleich zu derjenigen, die in den pflanz- 
lichen Organen mit schneller Kontraktion vorhanden ist, und die 
kontraktilen Einheiten sind nicht wie bei den Pflanzen von einer 
Cellulosemembran umgeben, welche, obgleich sie elastisch und 
deformierbar ist, doch die Heftigkeit der Kontraktion der einzelnen 
Zellen beeinflussen muB. 

Wenn man zu diesem schon betrachtlichen Hindernis, das 
durch die inaktive Masse gebildet wird, noch das groBe Hindernis 
der Gewebe hinzufiigt, die passiv von den kontraktilen Elementen 
mit in Bewegung versetzt werden miissen, so ergibt sich eine Er- 
klarung der Latenzzeit und besonders der langeren Dauer der 
Kontraktionsphase bei einigen Pflanzen. 

So beruht die Dauer der Kontraktionsphase bei Mimosa 
sicher auf dem Widerstand der Polster (der nicht durch Unbeweg- 
lichkeit bedingt ist, sondern durch die Langsamkeit, mit der die 
Volumsverainderungen in diesen akzessorischen Organen ablaufen), 
welche die Bewegung bremsen und dadurch ihre Dauer verlangern ; 
sie betragt im Durchschnitt 3 Sekunden. 

Man braucht daher, um die niedrigen Werte der Verhaltnisse 
zwischen Latenzzeit und zunehmender Energiephase zu erklaren, 
nicht mehr zuriickzugreifen auf die Hypothese der nacheinander 
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folgenden Kontraktionen im Vergleich zu dem, was vom FuB- 
muskel der Schnecke bekannt ist, frither als man die Rolle der 
Polster bei der Kontraktion noch nicht kannte, dachte man an 
diese Moglichkeit. 

Fir Biophytum dagegen ist es wahrscheinlich, da® es sich 
aufer der Wirkung der Polster auch noch um eine allmahbliche 
Ausbreitung der Kontraktionen der einzelnen Zellreihen handelt. 

Die Dauer der Erschlaffungsphase ist sehr lang und weist 
Werte auf, die sehr verschieden von denen des quergestreiften 
Muskels sind, nicht aber von denen der glatten, welcher mit auBer- 
ordentlicher Langsamkeit erschlafft und auch fiir sehr lange Zeit 
in Kontraktion verharren kann. 

Man muB8 jedoch die Tatsache in Erwagung ziehen, daB der 
letzte Teil der Bewegungskurve der pflanzlichen Gewebe nicht in 
Wirklichkeit die Erschlaffung darstellt, sondern der Ausdruck der 
Turgorzunahme des Organes ist. 

Wenn man in der Erschlaffungskurve von Berberis den Teil 
fortlaBt, welcher die Zeit von der 30. oder 60. Sekunde bis zur 
15. Minute umfaft, und welcher der Zeit entspricht, in der das 
Filament von der Lage 2 zur Lage 4 gelangt, so haben wir Werte 
der Erschlaffungszeit vor uns, die schon eher mit denen des Muskels 
vergleichbar sind. 

Die Analogie zwischen dem Muskel und dem kontraktilen 
Pflanzengewebe laBt sich auch auf die Beziehungen zwischen Reiz 
und Reaktion ausdehnen. 

Sowohl fiir den Muskel als auch fiir die pflanzlichen Organe 
mit schneller Kontraktion gilt das Alles- oder Nichts-Gesetz; es 
kommt zum Phanomen der Summierung der Reize und es treten, 
je nach der Intensitét und der Dauer der Reize und nach der Zeit, 
welche zwischen ihnen liegt, Tetanus, Ermiidung und Kontraktur 
auf. 

Uber die Zwischenphase und iiber das Refraktarstadium ist 
ausfiihrlich in den Kapiteln IV und V diskutiert worden, wahrend 
fiir die Pflanzen Untersuchungen iiber eine titbernormale Phase 
fehlen. 

So bemerken wir auch, daB, obgleich die Forschungen tiber 
den EinfluB der Temperatur auf die kontraktile Funktion der Zelle 
nur sparlich sind, auch hierfiir das Gesetz von vAN T’ Horr nicht 
volle Giiltigkeit hat; es wurde weder fiir die Kontraktionssphase 
des Herzmuskels (HERLITZKA) noch (ausgenommen fiir eine kurze 
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Zeitdauer die Latenzzeit) (GAypA) fiir die verschiedenen Kon- 
traktionsphasen und fiir ihre totale Dauer am quergestreiften 
Muskel als giiltig gefunden. 

Was den erhdhten Verbrauch an Sauerstoff und die Warme- 
entwicklung bei der Erschlaffungsphase betrifft, so fehlen in 
der Pflanzenphysiologie ebenfalls Untersuchungen, die mit der 
gleichen Griindlichkeit ausgefiihrt worden waren wie auf tier- 
physiologischem Gebiete, so da ein Vergleich zwischen Muskel 
und kontraktiler Zelle heute in dieser Hinsicht noch nicht még- 
lich ist. 

Interessant ist ferner die Bildung von sauren Substanzen 
wahrend des Tetanus, wie man solche sowohl im Muskel als auch 
in der Pflanzenzelle antrifft. 

Die fiir den Muskel ermittelten Tatsachen gelten auch fiir 
Vortizellen und andere Protozoen. Hs ist bewiesen, da’ auch hier 
das Alles- oder Nichts-Gesetz gilt (Counc — Lizn — Hv und 
Brtcke), und es gelang PAasTori, mit geeigneten Reizen einen voll- 
kommenen und unvollkommenen Tetanus sowie die Kontraktur 
an ihnen hervorzurufen. Es gelang ihm ferner, zu zeigen, daf die 
Protozoen sich bei unterschwelligen Reizen kontrahieren, wenn sie 
mit einer bestimmten Frequenz wiederholt werden. 

Pastort beobachtete weiterhin, dafi in den Kelchen der 
Vortizellen eine Abnahme des Volumens der Vakuolen wahrend 
der Kontraktion erfolgt und eine Verminderung des pH-Wertes 
der Vakuolenfliissigkeit wahrend des Tetanus. 

Die Erhéhung der Aciditat beruht wie bei Berberis auf der 
Sekretion des Cytoplasmas, welches bei der Kontraktur der 
Vortizellen stark sauer wird. 

Wir sehen also, dafi in diesen 3 Gruppen von kontraktilen 
Kinheiten die Gesetze, die die Kontraktion beherrschen und die 
Grundphanomene, die sie begleiten, den gleichen Typus aufweisen. 
So ist auch die Chronaxie der Vortizellen von der gleichen GréBen- 
ordnung wie die von Mimosa, sowie die des quergestreiften Muskels. 
Dies alles beweist, dafs die Kontraktion in den bis jetzt betrach- 
teten Fallen ein Phanomen ist, welches von Bedingungen verur- 
sacht wird, die, wenn auch nicht gleich, so doch wenigstens ahnlich 
sind. Fiir die Pflanzen und fiir die Protozoen sind diese Bedin- 
gungen noch zu wenig bekannt, als daf man die kontraktilen 
Pflanzengewebe genau einordnen kénnte in die Reihe der anderen 
Gewebe, die analoge Eigenschaften haben. 
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Wir richten unsere Aufmerksamkeit jetzt auf die Beziehungen 
zwischen der kontraktilen Funktion und der morphologischen 
Struktur. 

Die Muskelfaser ist strukturell zu kompliziert, um mit dem 
kontraktilen Cytoplasma von Berberis verglichen werden zu 
kénnen. Auch die Struktur der Flimmerhaare ist zu verschieden, 
um sie mit den Pflanzenzellen vergleichen zu kénnen. Wir kénnen 
dagegen die kontraktile Zelle mit dem Kelch der Vortizellen und 
mit der Amébe vergleichen, sowohl wenn wir die Erscheinungen 
betrachten, die sich in ihnen wahrend der Kontraktion auf auBere 
Reize hin abspielen, als auch, wenn wir die kolloiden Umwand- 
lungen, welche an der Amédbe wie bei Berberis zu_ einer 
optischen Inhomogenitait des Cytoplasmas fiihren, gegeniiber- 
stellen oder schlieBlich die Volumsabnahme der Vakuolen bei der 
Kontraktion dieser beiden Organismen. Der spezifische Diffe- 
renzierungsgrad der pflanzlichen kontraktilen Zelle wiirde etwa 
zwischen dem der Amébe und dem der Vortizelle liegen. 

Von den an Pflanzen untersuchten Protoplasten ist am meisten 
differenziert sicherlich das von Berberis, am wenigsten differen- 
ziert ein solches, bei welchem die Kontraktion sich einfach in einer 
Volumszunahme des Cytoplasmas auBert und in einer Abnahme 
des Volumens der Vakuole (WEBER), ohne dafB die Form der Zelle 
dabei verandert wird. 

Wenn wir von den schnellen Bewegungen sprechen, welche 
im Pflanzenreiche vorkommen, und fiir welche ich versucht habe, 
die charakteristischen Merkmale anzugeben (Mimosa-Typ nach 
Biwnine@), so denken wir sofort auch an die Explosionsbewegungen. 
Sie sind gleichfalls schnelle Bewegungen wie die der Kontraktionen, 
und wie diese kénnen sie durch aufBere Reize hervorgerufen werden 
und zwar mechanische, thermische, chemische und auch elek- 
trische (Stylidium). Die Explosionsbewegungen unterscheiden sich 
jedoch sofort von denen, die den Gegenstand dieser Monographie 
bilden, dadurch, da sie nicht reversibel sind; auSerdem wird an- 
genommen, dafi sie von einer schnellen Turgorerhéhung der ein- 
zelnen Zelle herriihren, deren Membran entweder durch den Turgor 
gedehnt, bis sie zerreiBt und das Cytoplasma austritt, oder aber 
deformiert und dann in der neuen Lage durch Wachstum fixiert 
wird. 

Beim Ablauf dieser Erscheinungen spielen nach Jost sowohl 
die Membran als auch das Plasma eine Rolle. 
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Diese Phanomene unterscheiden sich wesentlich von denen 
des Mimosa-Typus durch ihre Irreversibilitaét; diese ist allerdings 
keine vollkommene insofern, als bei schwachen elektrischen Reizen 
auch hier (Stamina von Cyclanthera) eine Deformation der Zelle 
ohne ZerreiBung der Membran, ohne Austritt des Cytoplasmas 
vorkommen kann, wobei dann die Méglichkeit zur Riickkehr in 
den Ausgangszustand gegeben ist. 

Es drangt sich die Frage auf, ob nicht manche Explosions- 
bewegungen primar zuriickzufiihren seien auf Anderungen des 
Cytoplasmas, die an den Punkten der schwachsten Resistenz 
ZerreiBung oder Zerspringen der Membran hervorrufen (Staub- 
blatter einiger Phaseolaeen). Der Austritt des Cytoplasmas ware 
dann der Faktor, welcher eine Reversibilitat der Bewegung un- 
moglich machen wiirde. 

AuBer einigen Staubblattern und Staminodien (Pellonia usw.), 
welche Explosionsbewegungen ausfiihren, gibt es andere Staub- 
blatter, welche sich in ihrem Bau und in der Art der Bewegung 
derjenigen von Berberis nahern. 

Bei Pellonia ist das Gewebe des Filaments anscheinend 
identisch mit dem von Berberis. Die Staminodien von Pellonia 
k6énnen jedoch nur eine einzige, schlagartige Bewegung ausfiihren 
und bleiben dann definitiv unbeweglich. 

Bei Ruta dagegen (sowie auch bei Butomus und Parnassia) 
bewegen sich die Staubblatter langsam und stetig, indem sie die 
Anthere von der Peripherie der Bliite nach ihrem Zentrum bringen 
und umgekehrt. Diese Bewegungen haben eine Dauer von 
Stunden, und sie gehen ununterbrochen fort, bis das Staubblatt 
alt wird. 

Diese Bewegungen sollen nach den Untersuchungen der 
wenigen Forscher, die sich mit diesem Problem beschaftigt haben, 
nicht von auberen Reizen beeinfluBt werden. Sie stellen also einen 
autonomen Bewegungstyp dar, wie ich einen solchen an Berberis 
untersucht habe. In der Bliite dieser Pflanzen kénnen die Staub- 
blatter an der Pflanze, unter natiirlichen Bedingungen ohne irgend 
einen duferen Reiz zwei Bewegungsarten ausfiihren und zwar eine 
schnelle Kontraktion, welche das Staubblatt aus der Stellung 4 
in die Stellung 2 oder 1 bringt oder auch eine langsame Kon- 
traktion. Bei dieser letzteren kriimmt sich das Staubblatt lang- 
sam nach einwarts. Diese langsame Kriimmung wiederholt sich 
mehrmals, manchmal kann sie aus kleinen, aufeinanderfolgenden 
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Ausschlagen zusammengesetzt sein, die endlich das Staubblatt, 
welches sich in einer Lage zwischen 4 und 2 befindet, oder auch 
zwischen 2 und | zur Stellung 2 baw. 1 bringen. 

Dieser zweite Kontraktionstyp hangt, wie ich in einer friiheren 
Arbeit ausgefiihrt habe, von aufeinanderfolgenden Kontraktionen 
einer Reihe von Zellen ab. Die Kontraktionen veranlassen, wenn sie 
mehr oder weniger schnell aufeinanderfolgen, entweder die lang- 
same und wiederholte Bewegung oder die Bewegung in kleinen 
Schwingungen und Ausschligen. Die Bewegungskurve, die man 
unter natiirlichen Verhaltnissen erhalten kann, gleicht derjenigen, 
die sich auch experimentell an den Staubblattern erzielen liBt, 
wenn sie lange Zeit Reizen unterworfen werden, die tief unter der 
Reizschwelle liegen. 

Sowohl die schnellen als auch die langsamen, autonomen 
Bewegungen des Staubblattes von Berberis miissen, da_ sie 
reversible Bewegungen sind, die von einer Arbeitsleistung oder 
von der Entstehung einer Spannung und von chemischen Um- 
wandlungen im Innern des Cytoplasmas begleitet sind, durch die 
Umsetzung (Spaltung) einer energieliefernden Substanz zustande 
kommen, wobei die Umwandlung von chemischer Energie in 
mechanische stattfindet und wahrscheinlich auch in Warme. 

Gilt dies auch fiir die Staubblattfaden von Ruta, Butomus u.a. ? 
Es fehlen uns vorlaufig noch Beobachtungsergebnisse, um dies 
entscheiden zu kénnen. Man mu sich darauf beschrinken, auf 
dieses Problem hinzuweisen. Wenn ahnliche Erscheinungen wie 
die von Berberis vorlagen, so wiirden die langsamen Bewegungen 
der Staubblatter dieser drei Pflanzenarten als Ausgangspunkt fiir 
neue Deutungen der autonomen Bewegungen dienen, fiir die bisher 
noch keine erschépfende Erklarung vorliegt. 

Von Interesse sind die autonomen Bewegungen unbekannter 
Natur, weil sie von den gleichen Organen ausgefiihrt werden, in 
denen schnelle Bewegungen vorkommen. 

Es fragt sich nun, welche Auslegung man den Bewegungen 
der Blatter von Oxalis, Robinia und Trifolium geben kann, wenn 
man bedenkt, daB es mit geeigneten Reizen gelingt, in diesen 
Blattgelenken (ziemlich geringfiigige aber doch deutliche) nastische 
Bewegungen hervorzurufen, und wenn man auferdem in Er- 
wigung zieht, daB (nach SCHWENDENER und Pao.termt) die 
Bewegungen, wenn auch unregelmafiger, fortdauern, auch wenn 
die Polster entfernt worden sind. 

Protoplasma-Monographien X: Colla 10 
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Die Hypothese, die auf Grund des Unterschiedes zwischen den 
schnellen Bewegungen nach aéuBeren Reizen und den langsamen, 
autonomen aufgestellt werden kénnte, nimlich, dai am Zustande- 
kommen der ersteren die Leitgewebe beteiligt seien und an dem 
der letzteren aber langsame Turgorverinderungen der Polster, 
kann keine Geltung haben angesichts obiger Tatsachen; man wird 
daher immer mehr dahin gebracht, den Polstern die Bedeutung von 
Regulatoren zuzuschreiben, nicht nur fiir die schnellen, sondern 
auch fiir die langsamen Bewegungen. ° 

Die langsame Bewegung ware vielleicht in Ubereinstimmung 
mit dem, was wir von Berberis wissen, zuriickzufiihren auf die 
kettenformige Aufeinanderfolge kontraktiler Elemente, welche um 
die GefaBe herum angeordnet sind und morphologisch den Leit- 
geweben entsprechen. Andererseits konnen viele Bewegungen, die 
in der Natur langsam verlaufen, sich schnell vollziehen, wenn ein 
Teil des unbeweglichen Gewebes, das sie umgibt, entfernt wird. 
So fiihrt z. B. das Oxalis-Blattgelenk, das normalerweise auf inten- 
sive Reize nur mit langsamen Bewegungen reagiert, sehr viel 
schnellere Bewegungen aus, wenn es von den Polstern befreit ist. 

Aus alldem geht hervor, daf kein wesentlicher Unterschied 
zwischen dem Ablauf der langsamen und der schnellen Kontrak- 
tion besteht, sondern daB es Uberginge gibt von der einen zur 
anderen, da zwei Faktoren intervenieren. Der eine wird durch den 
Widerstand dargestellt, den die unbeweglichen Gewebe bilden, 
der andere durch die Gleichzeitigkeit bzw. das Nacheinanderfolgen 
der Kontraktionen der einzelnen Elemente, welche das kontrak- 
tile Gewebe bilden. 

Die Gewebe mit schneller Kontraktion des Typus Mimosa 
wiirden, obgleich sie immer ganz die gleichen morphologischen 
und physiologischen Charakteristica aufweisen, ihre Aktivitat in 
den Organen mit sehr verschiedenen Bewegungen ausiiben, welche 
in engem Zusammenhange mit der morphologischen Struktur des 
Organes stinden. 

Zum Schlusse halte ich es fiir angebracht, darauf hinzuweisen, 
dafS eines der grundlegenden Probleme, welches beim Studium 
des kontraktilen Pflanzengewebes sich aufdrangt, bis heute iiber- 
haupt noch nicht untersucht worden ist. Es ist das die Frage 
nach der Natur der energieliefernden Substanzen, also die energe- 
tische Seite der Bewegungen in der Kontraktions- und in der 
Restaurationsphase. Das ist ein Problem, welches in den letzten 
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Jahren von EMBDEN und Meryeruor hinsichtlich der Muskel- 
physiologie eingehend studiert worden ist. Diese Untersuchungen 
haben die auBerordentliche Kompliziertheit der Prozesse, die sich 
dabei abspielen, erkennen lassen. Wenn analoge Untersuchungen 
an pflanzlichen Bewegungsgeweben ausgefiihrt wiirden, konnte 
man klarer sehen, ob das kontraktile Pflanzengewebe dem tierischen 
Gewebe gleichzusetzen ist oder nicht, je nachdem, ob den beiden 
ein gemeinsamer oder ein verschiedener physikalisch-chemischer 
Mechanismus zugrunde liegt. 
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J. Small (University of Belfast). Mit 28 Abb. (XII u. 4218.) 1929 

Gebunden RM 30.— 

» ll: Pathologie der Pflanzenzelle. Teil 1: Pathologie des Protoplasmas 

yon E. Kiister (Universitat GieBen). Mit 36 Textabbildungen. (VIII u. 


200 8.) 1929 Gebunden RM 15.— 
» LV: Chemie des Protoplasmas von Alexander Kiesel (Universitit Moskau). 
Mit 1 Textabbildung. (VIII u.3028.) 1930 Gebunden RM 20.— 
» ¥: La physicochimie de la sexualite par Ph. Joyet-Lavergne (Paris). 
Mit 12 Textabbildungen. (XI u. 45758.) 1931 Gebunden RM 32,— 


, Vl: TheMammalianRed Cell and the Properties of Haemolytic Systems 
by Eric Ponder (New York). Mit52 Abb. (XI u.3118.) 1934, Geb. RM 22.50 


, VII: Pathologie der Mitose yon Georg Politzer (Universitat Wien). Mit 
113 Textabbildungen. (VII u. 2388.) 1934 Gebunden RM 16.20 


» VIII: Temperature and Living Matter by J. Bélehradek (Masaryk University 
Brno). Mit 70 Textabbildungen. (X u. 2778.) 1935 Gebunden RM 18.— 


., LX: Invisible radiation of organisms yon Otto Rahn (Cornell University) 


Mit 52 Textabbildungen. (X u. 2158.) 1936 Gebunden 13.20 RM 
» XI: Die Doppelbrechung von Karyoplasma, Protoplasma und Meta- 
plasma von W. J. Schmidt (Universitat GieBen) Unter der Presse 
» XII: Zell-Nekrobiose und Protoplasma-Tod yon W.W. Lepeschkin (Uni- 
versitit Wien) Unter der Presse 


Weitere Bande sind in Vorbereitung 


Ausfiihrliche Prospekte uber die Einzelwerke kostenfrei 


Verlag von Gebriider Borntraeger in Berlin und Leipzig 


Grundri® der Cytologie von or. t. Geitler, Privatdozenten 
an der Universitit Wien. Mit 209 Textabbildungen. (VIII u. 2958.) 


: 1935 “ Gebunden RM 21.— 


Das Werk: ist ein erstmaliger kurxgefapter Abrif der allgemeinen Zellenlehre 
unter gleicher Beriicksichtigung pflanxlicher und tierischer Verhiltnisse und 
Betonung der genetischen Richtung.- Es ist in erster Linie fiir Studierende 
der Biologie gedacht, soll aber auch dem Gebiet fernerstehenden Fachgelehrten 
und Lehrern xur Orientierung dienen. Die Beigabe von rund ein Drittel der 
Gesamtxahl ausmachenden Originalabbildungen, manche neuen Beobachtungen 
und newartige Zusammenfassungen alter Tatbestinde machen die Darstellung 
auch fiir den engeren Kreis der Cytologen und Genetiker lesenswert. 


Praktikum der Zell- und Gewebephysiologie der 


Pflanze von Dr. S. Strugger. Mit 103 Abbildungen. (XIu.1818.) 
1935 Gebunden RM 8.50 


Dieses Buch soll in die experimentelle Physiologie der Zelle und Gewebe 
einfiihren. Hs ist ein erstmaliger Versuch, die wichtigsten Methoden und 
Ergebnisse der neueren Protoplasmaforschung ftir den Unterricht xusammen- 
fassen. Die Auswahl des Stoffes beschriinkt sich bewuft nur auf das Ex- 
periment an der lebenden Zelle, wobei auf eine miglichst einfache Versuchs- 
anstellung besonderer Wert gelegt wurde. 

Da sowohl die Pflanxenphysiologie als auch die Pflanxenanatomie heute 
ohne die Hilfsmittel der Protoplasmaforschung kawm neue Wege beschreiten 
kann, so soll diese Zusammenfassung den Weg xu einer gliicklichen Synthese 
der Arbewtsrichtungen innerhalb der Botantk praktisch ebnen helfen. 


Protoplasma. Internationale Zeitschrift fiir physikalische Chemie des 
Protoplasten. — International Journal of the Physical Chemistry of 
Protoplasm. — Archives internationales de Physico Chimie du Proto- 
plasma. — Archivio internazionale di Chimica Fisica del Protoplasma. 


Unter besonderer Mitwirkung von Robert Chambers (New York) 
und William Seifriz (Philadelphia). Herausgegeben von Prof. Dr. 
Josef Spek (Heidelberg) und Prof. Dr. Fried! Weber (Graz). 

Bs liegen vor: 
Band 1—25 (1926—1936)..... Geheftet zusammen RM 1976.— 
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